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La  reproduction  entraîne  des  dépenses  énergétiques  importantes  chez  les  êtres  vivants, 
particulièrement chez les mammifères femelles du fait de la lactation. Ces dépenses sont 
supposées  diminuer  l'énergie  disponible  pour  d'autres  traits  positivement  corrélés  à 
l'aptitude  phénotypique  si  les  ressources  sont  limitées  et  augmenter  les  besoins 
d'alimentation.  Toutefois,  des  différences  individuelles  dans  la  capacité  d'acquisition  et 
d'allocation peuvent masquer l'impact négatif de l'effort reproducteur sur les autres traits. La 
manipulation  expérimentale  de  l'effort  reproducteur  et  le  contrôle  statistique  des  effets 
individuels  sont  deux  approches  puissantes  et  complémentaires  mises  en  œuvre  dans  le 
cadre de mon étude afin de contrôler pour l'hétérogénéité individuelle. En utilisant ces deux 
approches, j'ai testé l'effet de la présence, de la taille et du sexe des jeunes sur la croissance, 
la prochaine reproduction et le comportement d'alimentation de leur mère. Afin d'explorer 
ces questions, j'ai utilisé comme modèle d'étude le kangourou géant (Macropus giganteus) 
en me basant sur des données récoltées sur six années et provenant de cinq sites d'étude 
dans l'état de Victoria en Australie. 
Le  coût  de  la  reproduction  affectait  le  montant  d'énergie  alloué  à  certaines  fonctions 
somatiques (CHAPITRE II).  En effet,  l'effort  reproducteur diminuait  le gain de masse et la 
croissance des jambes pour des intervalles de capture supérieurs à deux ans. À l'échelle de 
deux événements successifs de reproduction, le gain de masse et dans une moindre mesure 
la croissance des bras mais non des jambes diminuaient avec un effort reproducteur plus 
important à la précédente reproduction. 
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Ensuite,  j'ai  démontré qu'il  y  avait  un coût de la reproduction en terme de futur  succès 
reproducteur  (CHAPITRE  III).  Les  individus  dont  l'effort  reproducteur  avait  été  diminué 
expérimentalement produisaient davantage de jeunes qui survivaient au stade 'Large Pouch 
Young' ('LPY'), âgés approximativement de 7 mois, que les femelles contrôles. Ils diminuaient 
également davantage leur taux de reproduction en allongeant l'intervalle entre les naissances 
mais la survie au sevrage n'était pas affectée. 
Le  CHAPITRE  IV  montre  que  les  femelles  adaptaient  leur  comportement  alimentaire  en 
fonction de leur statut reproducteur. En comparaison avec les individus manipulés ou ayant 
perdu leur jeune, les femelles allaitantes augmentaient leur temps passé à s'alimenter durant 
la journée, l'intensité de leur bouchées et de leur mastication sans impliquer de compromis 
avec la vigilance. J'ai aussi découvert que la survie au sevrage du jeune précédent menait à 
une augmentation du taux de bouchées pour l'année en cours.
Mon  étude  supporte  l'hypothèse  d'un  coût  de  la  reproduction  tout  en  surlignant 
d'importantes  différences  individuelles.  Il  apparaît  que  pour  limiter  le  décalage  entre  les  
besoins énergétiques et la disponibilité en nourriture, les femelles chez le kangourou géant 
pourraient  modifier  l'allocation  de  leurs  ressources  à  la  reproduction  en  reportant  la 
prochaine mise bas mais aussi en produisant un jeune du sexe le moins coûteux en accord 
avec les contraintes individuelles et environnementales. Ces résultats soulignent l'importance 
d'une approche expérimentale et d'études avec un suivi individuel sur plusieurs années afin 
de comprendre la diversité des stratégies de reproduction et leurs conséquences en écologie 
évolutive et en dynamique des populations.
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Abstract
Reproduction in living beings, particularly in female mammals that produce milk, is costly,  
potentially involving trade-offs with life-history traits if resources are limited and an increase 
in foraging effort. Individual differences may, however, hide the negative effects of this cost 
on  life-history  traits.  I  used  two  powerful  and  complementary  approaches,  to  deal  with 
individual  heterogeneity:  experimental  manipulation  of  reproductive  effort  and  statistical 
control of individual effect. Using both approaches, I investigated the effect of presence, size 
and sex of young on growth, subsequent reproduction and individual foraging behaviours of 
females.  I  used data of tagged free-ranging eastern grey kangaroos (Macropus giganteus) 
collected over six years at five study sites in Victoria, Australia.  
There was a clear cost of reproduction. Reproductive effort decreased mass gain and limb 
growth for inter-capture intervals greater than two years. Over two successive reproductive 
events,  mass  gain  and  arm  growth  were  reduced  but  leg  growth  was  independent  of 
reproductive effort (CHAPTER II). 
In addition, survival to Large Pouch Young ('LPY') stage, about 7 months of age, was higher 
and birth rate lower in manipulated compared to control females but survival to weaning was 
not affected (CHAPTER III). 
CHAPTER IV shows that lactating females cope with current reproductive costs by increasing 
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time spent foraging as well as bite and chewing rates without decreasing vigilance compared 
to non lactating ones. Bite rate was also greater for females that weaned a young at the 
previous reproductive event. 
My  study  supports  reproductive  cost  hypothesis  while  showing  substantial  individual 
differences. To limit mismatch between energetic needs and resource availability, females of 
eastern grey kangaroo could modify resource allocation to reproduction by delaying birth 
date  of  subsequent  young and  producing  the  less  costly  sex  according  to  individual  and 
environmental constrains. My thesis shows the importance of experimental approach and 
individual  monitoring  over  multiple  years  to  understand  the  diversity  of  reproductive 
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L'objectif de toute éducation devrait être de projeter chacun




La  reproduction  entraîne  des  dépenses  énergétiques  importantes  chez  les  êtres  vivants, 
particulièrement  chez  les  mammifères  femelles  du fait  de  la  lactation  (Oftedal  1985).  La 
disponibilité des ressources individuelles et la manière dont elles sont allouées à différents 
traits liés à l'aptitude phénotypique (ou 'fitness'  en anglais) varient suivant les espèces et 
aboutissent à diverses stratégies de reproduction (Gross 1996). D'une part, chez les espèces 
sémelpares, ne se reproduisant qu'une seule fois au cours de leur vie, les individus utilisent 
toute  l'énergie  de  l'individu  pour  maximiser  leur  unique  événement  de  reproduction.  À 
l'inverse, chez les espèces itéropares, se reproduisant à plusieurs reprises au cours de leur 
vie, les individus préservent une part de leur énergie pour assurer leur survie et tenter de se 
reproduire  dans  le  futur  (Bell  1980).  Chez  les  espèces  itéropares,  il  existe  également  un 
gradient dans la quantité de ressources allouées à chaque événement de reproduction, qui 
est généralement lié à la taille et à l'espérance de vie de l'animal (Stearns 1992). Par exemple, 
chez les petits mammifères comme le campagnol roussâtre, Clethrionomys glareolus, l'effort 
reproducteur  (définie  comme  la  proportion  des  ressources  parentales  dévouée  à  la 
reproduction) diminue la survie chez les femelles (Koivula et al. 2003). En revanche, chez les 
grands mammifères, tels que les ongulés, la survie des femelles adultes est peu variable, et  
l'effet  négatif  d'une reproduction est  plus  à  même d'affecter  le  succès reproducteur à  la 
prochaine  reproduction  (Gaillard  et  al. 2000).  Cette  variabilité  dans  les  effets  de  la 
reproduction  diffère  également  entre  les  individus  d'une  même  espèce.  Ainsi,  chez  les 
femelles du mouflon d'Amérique,  Ovis canadensis,  les plus légères subissent un fort  effet 
négatif de la reproduction précédente sur la suivante alors que les plus lourdes sont moins 
affectées  (Festa-Bianchet  et  al. 1998).  L'âge  d'un  individu  influence  également  sa 
reproduction, notamment du fait de sa taille et de l'expérience acquise (Reiter et al. 1981), 
impliquant une importante variabilité intra-individuelle. Les ressources disponibles pour la 
reproduction varient selon les contraintes individuelles mais aussi environnementales autant 
au niveau spatial que temporel chez les espèces itéropares (McNamara & Houston 1996).
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Différentes stratégies de reproduction, qui limitent l'impact négatif de l'effort reproducteur 
sur la prochaine reproduction en fonction du milieu de vie, sont donc observées (McNamara 
& Houston  1996).  Ces  stratégies  individuelles  de  reproduction  sont  ainsi  susceptibles  de 
masquer  les  contraintes  énergétiques  générales  qu'impose  l'allocation  d'une  partie  des 
ressources à la reproduction présente sur les besoins présents et futurs (Williams 1966; van 
Noordwijk & de Jong 1986). Le but de cette thèse est de mettre à jour ces contraintes chez un 
grand  mammifère  en  dépit  des  variations  individuelles  et  environnementales  grâce  à 
l'utilisation d'approches novatrices, variées, et rarement utilisées en milieu naturel.
1) Objectifs de la thèse
Objectifs généraux
Cette thèse vise à évaluer l'impact de la reproduction sur le potentiel reproducteur résiduel 
(c'est-à-dire la reproduction future des individus, en fonction de l'énergie investie dans la 
croissance et la survie) des femelles en utilisant différentes approches qui contrôlent pour les 
différences  intra-individuelles  (notamment  l'âge  ou  la  taille),  inter-individuelles  et 
environnementales, toutes susceptibles de masquer les possibles conséquences négatives de 
l'effort reproducteur maternel. Je m'intéresserai aux facteurs responsables de la variation des 
coûts de la reproduction et à la manière dont les individus peuvent y répondre afin de les 
minimiser. La diminution expérimentale de l'effort reproducteur (suppression ou diminution 
des  efforts  parentaux)  permet  de  contrôler  pour  le  potentiel  reproducteur  individuel  qui 
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pourrait  masquer  un  coût  de  la  reproduction.  Toutefois,  chez  les  grands  mammifères 
euthériens cette approche présente d'importants défis logistiques quant à sa mise en place 
en milieu naturel et a donc rarement été utilisée pour tester les hypothèses portant sur le 
coût  de  la  reproduction.  Elle  semble  toutefois  plus  aisée  à  mettre  en  œuvre  chez  les 
marsupiaux parce que le  jeune est  facilement accessible  dans  la poche.  De surcroît,  peu 
d'études  portant  sur  les  stratégies  de  reproduction  des  métatheriens  ont  utilisé  le  suivi 
d'individus  marqués  sur  plusieurs  années.  Les  femelles  du  Kangourou  géant,  Macropus  
giganteus,  ont  donc  utilisées  comme  modèle  d'étude  pour  tester  nos  hypothèses  et 
prédictions sur les stratégies de reproduction.
Objectifs spécifiques
La première partie (CHAPITRE II) avait pour but de tester comment la reproduction pouvait 
affecter  la  croissance des  individus  et  comment,  en retour,  cette  croissance pouvait  être 
corrélée positivement avec le succès reproducteur individuel. Dans un premier temps, j'ai 
testé comment la durée de lactation pouvait influencer la croissance de différents membres 
et  le  gain  de masse  sur  des  périodes  supérieures  à  2  ans.  Pour  ce  faire,  j'ai  utilisé  une  
population avec des individus non manipulés et une autre comprenant des femelles dont 
l'effort reproducteur avait été diminué expérimentalement. Dans un deuxième temps, je me 
suis  intéressé  aux  changements  de  taille  des  individus  lors  de  deux  événements  de 
reproduction successifs et leurs effets sur le succès reproducteur. La corrélation entre le sexe 
du  jeune  et  la  croissance  de  la  mère  a  également  été  examinée.  Les  caractéristiques 
maternelles tels que l'âge et la masse ainsi que les variations inter-annuelles des conditions 
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environnementales, toutes deux pouvant affecter le coût de la reproduction, ont été prises en 
compte dans cette étude. L'ajustement du sexe-ratio a également été évoqué pour tenter 
d'expliquer certains de nos résultats.
La  partie  suivante  (CHAPITRE  III)  visait  en  premier  lieu  à  déterminer  les  coûts  de  la 
reproduction en terme de futur succès reproducteur et d'intervalle entre deux naissances, en 
comparant  des  individus  manipulés  à  d'autres  non manipulés.  J'ai  étudié  les  coûts  de la 
reproduction en fonction de la survie juvénile et aussi selon le sexe du jeune. En accord avec  
les résultats du CHAPITRE précédent (I), j'ai ensuite exploré deux sources potentielles de la 
variation du succès reproducteur : la condition corporelle maternelle et l'environnement, en 
incluant  des  individus  soumis  à  la  manipulation  expérimentale.  Enfin,  les  stratégies  de 
reproduction  ont  été  envisagées  en  fonction  des  contraintes  individuelles  et 
environnementales auxquelles elles étaient soumises.
La  dernière  partie  (CHAPITRE  IV)  portait  sur  les  stratégies  comportementales  permettant 
potentiellement  de  compenser  les  coûts  de  la  lactation,  principalement  à  travers 
l'alimentation.  J'ai  notamment  étudié  comment  ces  coûts  pouvaient  affecter  la  prise 
alimentaire, le temps passé à s'alimenter et les compromis possibles avec la vigilance, en 
comparant le comportement de femelles qui avaient ou non un jeune. L'effort d'alimentation 
a été envisagé comme moyen de compensation immédiate en fonction de l'allaitement, mais 
aussi à plus long terme en s'intéressant à l'effet de la reproduction précédente sur la prise  
alimentaire l'année suivante. Une allocation différentielle des ressources suivant le sexe du 
jeune a aussi été testée. J'ai également cherché à comprendre si les contraintes individuelles 
et environnementales susceptibles d'influencer les coûts de la reproduction pouvaient être 
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compensées grâce aux comportements d'alimentation.
La suite de l'introduction abordera le contexte théorique dans lequel s'inscrivent les objectifs 
de mon projet et  qui  m'a permis de formuler mes hypothèses de recherche. Les apports 
particuliers  de  mon  étude  à  la  thématique  seront  également  décrits.  Des  informations 
générales  sur  le  modèle  et  les  sites  d'étude  seront  ensuite  données  dans  la  partie 
“méthodologie générale”. Cette partie  présentera aussi  brièvement comment les données 
ont été récoltées et utilisées lors de l'ensemble de l'étude. Puis, les résultats relatifs aux trois  
objectifs spécifiques de l'étude seront présentés sous forme d'article scientifique. Enfin je 
conclurai  cette  étude  en  synthétisant  les  résultats,  en  discutant  de  leurs  limites 
d'interprétation et des perspectives de recherche ressortant de ce travail.  Je décrirai  mes 
contributions à la compréhension des stratégies de reproduction des grands mammifères et 
de l'implication de ma recherche pour des domaines de recherches plus généraux.
2) Contexte théorique
a) Variation inter-individuelle, sélection naturelle et théorie de 
l'évolution
Darwin suggérait dans The origin of species (1859) que l'évolution à travers le processus de la 
6
sélection naturelle pouvait expliquer l'origine de la diversité des êtres vivants. Il  manquait 
toutefois à sa théorie un support et des mécanismes par lesquels pouvait  se transmettre 
l'information d'une génération à une autre et expliquer la distribution et l'abondance des 
variations  en  milieu  naturel.  L'intégration  de  la  théorie  de  l'hérédité  mendélienne,  la 
découverte de l'ADN et l'émergence de la génétique des populations ont comblé ces lacunes. 
La  sélection  naturelle  apparaît  depuis  lors  comme  un  élément  essentiel  de  la  théorie 
synthétique de l'évolution (Huxley 1942).  Trois prérequis sont indispensables à l'évolution 
d'un trait : (a) sa variabilité suivant les individus ; (b) son lien avec l'aptitude phénotypique ;  
et (c) son héritabilité (Endler 1986). La sélection agit donc sur l'hétérogénéité individuelle en 
fonction des contraintes du milieu. Un individu dont le phénotype est le plus adapté à son 
environnement contribuera davantage que le reste de la population au patrimoine génétique 
des futures générations. Ces différences inter-individuelles ciblées par la sélection peuvent 
émerger  de  différences  lors  du  développement  (Lummaa  &  Clutton-Brock  2002),  dans 
l'efficacité à digérer de la nourriture  (Gross  et al. 1995) et  dans la capacité d'acquérir  et 
d'allouer des ressources (van Noordwijk & de Jong 1986).
b) Théorie des traits d'histoire de vie
Le principe de l'allocation d'énergie développé par Williams (1966) est à la base de la théorie 
des traits d'histoire de vie. L'auteur se basait notamment sur un ouvrage de Fisher (1930) qui 
déjà soulignait l'importance de savoir quelles circonstances dans la vie d'un individu et dans 
son environnement rendraient profitable l'allocation d'une part plus ou moins importante de 
ses  ressources  à  la  reproduction.  Effectivement,  la  théorie  des  traits  d'histoire  de vie  ou 
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théorie  biodémographique  stipule  que  les  ressources  disponibles  pour  accomplir  des 
fonctions liées à l'aptitude phénotypique sont limitées et doivent donc être partagées. Ces 
fonctions sont des caractéristiques biodémographiques qui vont affecter la reproduction et la 
survie, tels que la masse corporelle à la naissance, la croissance, le nombre, la taille et le  
sexe-ratio de la progéniture, ainsi que la longévité (Roff 2002). Les mesures morphométriques 
telles que la masse corporelle et la longueur des membres sont cependant désignées comme 
des  traits  biodémographiques  indirects  car  ils  affectent l'aptitude  phénotypique par 
l'intermédiaire de leurs effets sur la survie ou la capacité à se reproduire. Le partage d'une 
énergie limitée mène à des corrélations négatives entre ces traits. Selon Stearns (1992), ces 
compromis forcés impliquent principalement un choix d'allocation des ressources entre :
- la reproduction et la survie,
- la reproduction présente et la suivante, 
- le nombre, la taille ou le sexe de la progéniture.
Ces compromis qui lient la reproduction à d'autres traits sont décisifs pour la transmission 
des gènes d'une génération à une autre chez les espèces sexuées.
c) Coût de la reproduction : concept, mesures et conséquences
Dans le cadre de la théorie biodémographique, l'effet négatif de l'allocation d'une partie des 
ressources pour la reproduction est désigné comme le coût de la reproduction. L'étude des 
coûts de la reproduction sur d'autres traits liés à l'aptitude phénotypique est fondamentale 
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pour expliquer la variabilité des cycles biologiques entre espèces ou individus (Reznick 1985). 
Au cours de cette étude, ces coûts seront quantifiés comme défini par Reznick et al. (2000), 
c'est-à-dire  en  terme  de  compromis  entre  les  traits  phénotypiques  plutôt  qu'en  terme 
énergétique  (Robbins  1983).  On  peut  envisager  de  tester  la  théorie  du  coût  de  la 
reproduction selon quatre méthodes (Reznick 1985) : 1) les corrélations phénotypiques ; 2) 
les manipulations expérimentales ;  3) les corrélations génétiques ;  et 4) les réponses à la 
sélection.  Cette  étude  était  trop  récente  pour  obtenir  des  données  d'héritabilité  et  de 
variance génétique fiables donc il n'était guère possible d'utiliser les corrélations génétiques. 
Par ailleurs, la réponse à la sélection est particulièrement difficile à évaluer en milieu naturel,  
d'autant plus sur des espèces longévives dont le temps de génération s'étale sur de longues 
durées de temps (Partridge 1992). Je me suis donc concentré sur les approches utilisant les 
corrélations  phénotypiques  avec  ou  sans  manipulation  de  l'effort  reproducteur.  Les 
corrélations phénotypiques peuvent apporter de nombreuses informations sur les coûts de la 
reproduction et leurs impacts sur les autres traits liés à l'aptitude phénotypique, la sélection 
des individus les mieux adaptés se faisant sur leur phénotype (Endler 1986). Cette approche a 
été favorisée ces dernières années, notamment grâce à l'utilisation d'outils statistiques qui 
permettent  de  contrôler  pour  les  variations  environnementales  et  individuelles  qui 
pourraient masquer le  coût  de la reproduction  (Festa-Bianchet  et  al. 1998 ;  Hamel  et  al. 
2010a). Toutefois, ce contrôle n'est que partiel car un problème particulier réside dans le fait 
que les différences observées proviennent de la comparaison d'individus supposés avoir un 
faible effort reproducteur à d'autres supposés en avoir un plus important. Elles pourraient, en 
réalité,  ne  révéler  qu'un  effet  sous-jacent  des  caractéristiques  individuelles  sur  le  succès 
reproducteur  et  non  l'effort  reproducteur  lui-même.  Les  corrélations  négatives  entre 
différents traits telles que la reproduction et la croissance peuvent ainsi être masquées (van 
Noordwijk  &  de  Jong  1986).  Une  approche  puissante  pour  éviter  que  les  différences 
individuelles ne masquent le coût de la reproduction est de manipuler l'effort reproducteur 
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(Partridge 1992 ; Sinervo & DeNardo 1996 ; Reznick et al. 2000), permettant ainsi d'éviter un 
biais  de  l'effort  reproducteur  liés  aux  caractéristiques  des  individus  d'un  groupe.  Les 
principales limites de cette approche pour les grands mammifères en milieu naturel, résident 
dans les difficultés logistiques de la manipulation de la reproduction, réduisant de ce fait, le  
nombre d'individus manipulés et la durée des manipulations. Il est donc difficile de tester les 
contraintes intra-individuelles et environnementales qui forcent certains compromis. Coupler 
les approches manipulatoire et observationnelle est donc un bon moyen à la fois de révéler 
un coût de la reproduction tout en étudiant les sources de la variation de ce coût. 
Des  études  expérimentales  et  corrélatives  supportent  les  prédictions  théoriques  que  la 
reproduction induit un coût sur l'aptitude phénotypique de différentes espèces (plants : Pyke 
1991,  Obeso  1997 ; insects :  Fowler  &  Partridge  1989 ;  fishes :  Reznick  1983 ;  birds : 
Gustafsson  &  Sutherland  1988 ;  reptiles :  Sinervo  &  DeNardo  1996 ;  small  and  large 
mammals : Oksanen et al. 2003, Tavecchia et al. 2005). Plusieurs conséquences du coût de la 
reproduction ont été identifiées.  La théorie concernant  le  coût de la reproduction prédit 
qu'une  augmentation  de  la  fécondité  ou  de  l'investissement  parental  devrait  réduire  la 
longévité des parents, leur croissance, leur succès reproducteur à la prochaine opportunité et 
augmenter leurs besoins énergétiques. L'effet sur la survie peut résulter d'une diminution ou 
d'une  suppression  des  fonctions  immunitaires  laissant  l'individu  avec  une  protection 
amoindrie  notamment  contre  les  parasites  (Festa-Bianchet  1989)  et  potentiellement 
supprimer l'activité immunitaire (French  et  al. 2007) quand l'effort  reproducteur est  trop 
important et les ressources limitées. Par exemple, une diminution directe de la survie a été 
montrée  chez  les  drosophiles,  Drosophila  melanogaster (Fowler  &  Partridge  1989)  mais 
également chez les lézards à flancs maculés, Uta stansburiana (Sinervo & DeNardo 1996) et 
chez les jeunes femelles du mouton de Soay,  Ovis aries, qui avaient des jeunes quand les 
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conditions environnementales se dégradaient  (Tavecchia  et al. 2005). L'effort reproducteur 
peut ainsi diminuer la condition maternelle (kangourou roux (Macropus rufus), Moss & Croft 
1999  ;  phoque  gris  (Halichoerus  grypus),  Sparling  et  al. 2006  ;  phoque  de  Weddell 
(Leptonychotes weddellii), Wheatley  et al. 2006  ; renne (Rangifer tarandus),  Bårdsen  et al. 
2009),  la  croissance   des  membres  et  la  masse  (Couleuvre  du  Nord-Ouest  (Thamnophis  
ordinoides), Gignac & Gregory 2005 ; bison (Bison bison),  Green & Rothstein 1991  ;  Glazier 
1999  ;  guppys  (Poecilia  reticulata),  Reznick  1983 ; grenouille  rousse  (Rana  temporaria), 
Lardner & Loman 2003 ; humain, Helle 2008 ; chèvre de montagne (Oreamnos americanus), 
Hamel & Côté 2009). J'ai testé des hypothèses concernant les compromis entre croissance et 
reproduction  dans  le  CHAPITRE  II.  Cette  diminution  des  ressources  individuelles  est 
susceptible  d'avoir  un impact  négatif  sur  les  prochaines  reproductions.  En effet,  chez les 
espèces longévives, un compromis est principalement attendu entre deux événements de 
reproduction successifs (Stearns 1992). La fécondité et la survie des jeunes à la reproduction 
suivante  sont  affectées  par  le  précédent  effort  reproducteur  chez différentes  espèces  de 
grands  mammifères  (cerf  élaphe  (Cervus  elaphus),  Clutton-Brock  et  al. 1983  ;  mouflon 
d'Amérique, Festa-Bianchet et al. 1998 ; phoque gris, Pomeroy et al. 1999) mais aussi chez les 
oiseaux (gobe-mouche à collier (Ficedula albicollis),  Gustafsson & Sutherland 1988 ; pétrel 
antarctique (Thalassoica antarctica), Sæther et al. 1993). L'augmentation de l'intervalle entre 
les naissances indique également un coût de la reproduction (babouin chacma à pattes grises 
(Papio ursinus griseipes),  Cheney  et al. 2004  ; mouflon d'Amérique,  Feder  et al. 2008). Cet 
effet d'une reproduction sur la suivante a été abordé dans le CHAPITRE III. La reproduction 
influence le comportement des individus que ce soit dans leurs comportement spécifiques à 
la saison de reproduction telles que la recherche de partenaire, la cour ou la compétition 
(Daly 1978) ou bien dans leurs comportements d'alimentation (Gittleman & Thompson 1988 ; 
Parker et al. 2009). Les pétrels antarctiques, Thalassoica antarctica, dont l'effort reproducteur 
avaient été diminué rapportaient moins de nourriture et diminuaient la fréquence de leur 
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recherche de nourriture (Sæther  et al. 1993). En réponse aux dépenses énergétiques de la 
lactation,  les mammifères femelles vont passer plus de temps à s'alimenter,  manger plus 
rapidement, mastiquer davantage leur nourriture, voire la sélectionner (cerf élaphe, Clutton-
Brock et al. 1982b ; Spermophile du Columbia (Spermophilus columbianus), MacWhirter 1991 
;  chèvre  de  montagne,  Hamel  &  Côté  2009).  Le  statut  reproducteur  des  femelles  peut 
également changer leur tactique de vigilance (Illius & Fitzgibbon 1994 ; Rieucau & Martin 
2008). J'ai examiné l'impact comportemental de la reproduction dans le CHAPITRE IV.
d) Sexe du jeune, investissement différentiel et ajustement du sexe-ratio
L'allocation différentielle que les mères peuvent faire suivant le sexe du jeune est susceptible 
d'affecter le coût de la reproduction. Une gestation plus longue pour les fils que pour les filles 
est  prédite  parce  que  les  premiers  bénéficient  davantage  d'une  extra-allocation  des 
ressources parentales (Clutton-Brock et al. 1982a). Dans plusieurs espèces dimorphiques les 
fils étaient plus lourds à la naissance (bison, Wolff 1988 ; éléphants de mer du Sud (Mirounga 
leonina),  McCann et al. 1989 ; chevreuil (Capreolus capreolus),  Wauters et al. 1995 ; orignal 
(Alces alces),  Solberg  et  al. 2007 et  caribou,  Rowell  & Shipka 2009),  ils  sont  allaités plus 
fréquemment (éléphants d'Afrique (Loxodonta africana), Lee & Moss 1986 ; otarie à fourrure 
(Arctocephalus galapagoensis), Trillmich 1986 ; caribou, Lavigueur & Barrette 1992 ; Mouflon 
à manchettes (Ammotragus lervia), Cassionello 1996 ; cerf élaphe, Wengert & Kitchen 2008) 
et plus longtemps (éléphants de mer du nord (Mirounga angustirostris),  Reiter  et al. 1978 ; 
zébu (Bos taurus  indicus),  Reinhardt  & Reinhardt  1981)  que les  filles.  Il  a  également été 
montré chez certaines espèces d'oiseau telle que l'hirondelle bicolore,  Tachycineta bicolor, 
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que les fils étaient plus lourds que les filles (Baeta et al. 2012). La croissance des mâles est 
souvent plus rapide que celle des femelles dans des espèces aussi différentes que l'albatros 
hurleur,  Diomedea exulans  (Weimerskirch et al. 2000) ou l'éléphant d'Afrique (Lee & Moss 
1986). Les fils sont donc supposés être plus coûteux à produire que les filles, ainsi les femelles 
avec les plus grosses dépenses énergétiques sont généralement celles pour lesquelles il y a 
un  biais  de  fils  au  sein  de  la  portée  (exemple :  chez  le  campagnol  roussâtre  (Myodes  
glareolus),  Rutkowska  et  al. 2011).  Toutefois,  les  études  corrélatives  chez  les  grands 
mammifères ayant plus d'un jeune par portée n'ont pas permis de montrer un coût supérieur 
des portées biaisées vers les fils (exemple : chez les ours blancs (Ursus maritimus, Derocher & 
Stirling 1998). Si le coût de produire un fils est plus élevé, le gain de masse des parents qui 
ont eu un fils devrait être davantage affecté que celui des parents qui ont eu une fille aussi  
bien chez les oiseaux que chez les mammifères (guillemot de Troïl (Uria aalge),  Cameron-
MacMillan et al. 2007 ; daim européen (Dama dama), Birgersson 1998). Je me suis intéressé 
au coût somatique d'une allocation différentielle des ressources suivant le sexe du jeune dans 
le  CHAPITRE  II.  Les  conséquences  en  terme  d'aptitude  phénotypique  sont  un  décalage 
temporel de la prochaine naissance (bison, Wolff 1988 ; Clark et al. 1990), une diminution de 
la fécondité et de la survie du prochain jeune  (mouflon d'Amérique,  Bérubé  et al. 1996  ; 
humain, Rickard, Lummaa & Russell 2009), c'est ce que j'ai examiné dans le CHAPITRE III. Ce 
coût supérieur du mâle peut cependant être compensé par une augmentation de la prise de 
nourriture.  Plusieurs  études  chez  les  oiseaux  ont  montré  que  les  parents  nourrissaient 
davantage  les  portées  dont  le  sexe-ratio  était  biaisé  envers  les  mâles  (râle  d'eau  (Rallus  
aquaticus),  Nishiumi  et  al. 1996 ;  albatros  hurleur,  Weimerskirch  et  al. 2000). Chez  les 
mammifères, les mères des fils  passent généralement plus de temps à se nourrir  que les 
mères des filles chez les chèvres de montagne  (Hamel & Côté 2008) et cela apparaît aussi 
certaines  années  chez  l'otarie  à  fourrure  d'Antarctique  (Arctocephalus  gazella,  Lunn  & 
Arnould 1997). Une différence dans le comportement d'alimentation des mères suivant le 
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sexe de leur progéniture a fait l'objet d'une partie du CHAPITRE IV.
Le sexe du jeune avec la plus grande valeur sélective peut aussi varier suivant la condition de 
la mère ou l'environnement.  Plusieurs théories ont ainsi  été proposées pour expliquer la 
possibilité d'ajustement du sexe-ratio. Le modèle de Fisher (1930) suggère que le sexe le plus 
rare dans la population est celui qui est le plus avantageux à produire en se basant sur le fait 
que  chaque  sexe  contribue  également  à  la  prochaine  génération,  chacun  apportant  un 
chromosome. Toutefois,  cette théorie n'était  pas à même d'expliquer l'éloignement de la 
parité au niveau individuel, menant à l'émergence de nouvelles hypothèses (Clutton-Brock & 
Iason 1986). Le modèle de Trivers-Willard (1973) propose que chez les espèces polygynes et 
dimorphiques, les mâles doivent être plus grands et plus forts que les compétiteurs pour 
augmenter  leur  probabilité  de  fertiliser  un  grand  nombre  de  femelles.  Au  contraire,  ces 
dernières ne sont pas limitées par le nombre de partenaires mais par les ressources (Clutton-
Brock 1991).  Il  en résulte que les mères produisant  des fils  vont  devoir  allouer une plus 
grande part  de leurs ressources que celles produisant des filles et donc avoir un coût de 
reproduction supérieur. Donc les femelles en bonne condition ou d'un meilleur rang social 
devraient  préférentiellement  produire  des  mâles  (Clutton-Brock  et  al. 1981).  Toutefois  la 
théorie  de  Trivers-Willard  suppose  plusieurs  conditions  qui  doivent  être  vérifiées  pour 
qu'effectivement la mère investisse plus dans un fils que dans une fille : 1) l'investissement de 
la mère entraîne un avantage phénotypique pour le jeune, 2) l'avantage phénotypique du 
jeune doit être positivement corrélé avec celui de l'adulte, 3) l'avantage phénotypique des 
mâles adultes doit en effet favoriser la monopolisation d'un plus grand nombre de femelles.  
Plusieurs  études  ont  montré  que  les  femelles  en  meilleure  condition  corporelle  ou  de 
meilleur rang produisaient  ou investissaient  davantage dans les fils  (cerf  élaphe,  Clutton-
Brock  et  al. 1981  ;  éléphants  de mer  du sud,  Arnbom  et  al. 1994.  Chez les  oiseaux,  les 
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hirondelles bicolores plus âgées et les femelles kakapo,  Strigops habroptilus, qui recevaient 
un supplément alimentaire produisaient davantage de mâles dans leur portée (Baeta  et al. 
2012 ; Clout  et  al. 2002).  Mais  d'autres  auteurs  n'ont  trouvé  aucun  biais  du  sexe-ratio 
(quiscale bronzé (Quiscalus quiscula), Maddox & Weatherhead 2009  ; mouflon d'Amérique, 
Blanchard  et  al. 2004),  voire  même  un  investissement  favorisé  vers  les  filles  (chevreuil, 
Hewison et al. 2005). Les résultats des études concernant l'ajustement du sexe-ratio chez les 
oiseaux et chez les mammifères sont donc variables (Baeta  et al. 2012,  Cameron 2004) et 
pourraient avoir été affectés par un biais de publications (Festa-Bianchet 1996). Cameron et  
al. (2008) ont,  en  revanche,  montré  que  les  résultats  étaient  plus  constants  quand  la 
condition maternelle était  mesurée autour de la date de conception.  De récentes études 
utilisant des manipulations expérimentales ont apporté des nouveaux éléments en faveur de 
cette théorie. Robert  et al. (2010) ont montré chez les wallabys de l'île Eugène (Macropus  
eugenii) que les mères qui avaient des fils avaient les plus grandes capacités d'investissement 
dans leur jeune. 
Un élargissement possible de la théorie de Trivers-Willard est que le coût supérieur des fils  
dépend  des  ressources  de  la  mère  mais  aussi  des  ressources  environnementales.  La 
détérioration de l'habitat peut également affecter l'ajustement du sexe-ratio chez les femelles 
mammifères (Kruuk et al. 1999a). Il a été suggéré que  les femelles concevant tardivement ou 
quand  les  conditions  sont  moins  favorables  pour  élever  un  jeune,  devraient  produire 
davantage de filles  ou modifier  l'approvisionnement suivant  le  sexe du jeune  (chevreuil, 
Hewison & Gaillard 1999  ; renne,  Holand  et al. 2006). Dans ce cas aussi, les résultats sont 
équivoques. Une date de conception tardive était corrélée avec une production biaisée vers 
les filles pour les mères qui avaient eu une plus courte durée de gestation (daim européen 
(Dama dama),  Hemmer 2006  ;  renne,  Holand  et al. 2006).  Toutefois les changements en 
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disponibilité de ressources n'influence pas le sexe-ratio foetal chez les sangliers  (Sus scrofa, 
Servanty et al. 2007). L'environnement affecte aussi différemment les traits d'histoire de vie 
suivant le sexe. Lorsque leur naissance est tardive, la survie des fils diminue mais la survie des  
filles n'est pas influencée chez le mouflon d'Amérique (Feder et al. 2008).
e) Caractéristiques maternelles
Dans  le  modèle  de  Trivers-Willard,  il  est  suggéré  que  la  condition  de  la  mère  affecte 
l'allocation  de  ses  ressources  suivant  le  sexe de son  jeune mais  il  a  été  montré  que les 
caractéristiques maternelles avaient un impact plus général sur de nombreux aspects de la 
reproduction. En effet, les soins maternels telles que la lactation et la vigilance augmentent 
les chances de survie du jeune mais elles dépendent aussi  des capacités d'investissement 
parental,  impliquant  notamment  une  perte  de  masse  de  la  mère  du  fait  de  l'effort 
reproducteur (Clutton-Brock 1991). La masse, la taille et la condition corporelle ont un effet 
positif sur le succès reproducteur (Albon et al. 1983 ; Gerhart et al. 1997 ; Beauplet & Guinet 
2007). La masse et la condition des femelles sont aussi liées à la date de naissance ou à la 
temporalité des ressources  (Shepherd 1987 ; Pomeroy  et al. 1999 ; Côté & Festa-Bianchet 
2001 ; Langvatn et al. 2004) et pourraient donc affecter l'intervalle entre les naissances et les 
capacités d'acquisition des ressources.  Les individus  les  plus  gros  diminuaient leur  temps 
passé à s'alimenter chez les mouflons mâles (Pelletier & Festa-Bianchet 2004) ou les primates 
femelles (Kamilar & Pokempner 2008). Les individus les plus légers prendraient ainsi plus de 
temps  pour  recouvrer  une  condition  suffisante  afin  d'assurer  leur  prochain  succès 
reproducteur, résultant en un délai plus important avant la prochaine reproduction.
16
Le succès reproducteur peut aussi dépendre de l'expérience (Lang et al. 2011) et de l'âge des 
individus (McNamara & Houston 1996). Les femelles qui n'ont pas terminé leur croissance 
mais  commencent  à  se  reproduire  devraient  avoir  moins  d'énergie  à  allouer  à  leur 
reproduction. De plus, si elles se reproduisent, elles doivent fournir un effort plus important 
pour  produire  un  jeune  de  taille  équivalente  à  celui  des  femelles  plus  grandes,  cela  en 
estimant que la taille de la progéniture influence sa survie. Il peut en résulter un plus grand  
coût de la reproduction. Ainsi chez les mouflons d'Amérique, les jeunes femelles gagnent 
moins de masse si elles allaitent (Martin & Festa-Bianchet 2011) alors que le gain de masse 
des femelles plus âgées n'est pas nécessairement affecté par l'effort reproducteur chez les 
chèvres de montagne  (Hamel & Côté 2009). Une reproduction à un jeune âge peut aussi 
diminuer  le  succès  reproducteur  des  mères  (Beauplet  et  al. 2006  ;  Hadley  et  al. 2007  ; 
Zedrosser et al. 2009) et leur survie (Reiter & LeBoeuf 1991 ; Tavecchia et al. 2005 ; Blomquist 
2009).  Les femelles plus jeunes donnent parfois  naissance plus tard  (Haskell  et al. 2008), 
suggérant un effet potentiel sur l'intervalle entre les naissances. Les importantes dépenses 
énergétiques que subissent les jeunes mères les amènent également à augmenter leur effort 
d'alimentation (Hamel & Côté 2009). À l'opposé, deux hypothèses aux prédictions contraires 
existent  pour  expliquer  le  succès  reproducteur  chez  les  vieilles  femelles.  La  sénescence 
devrait diminuer l'effort reproducteur et la fécondité des femelles plus âgées (Bérubé et al. 
1999  ;  Martin  &  Festa-Bianchet  2011  ;  Hamel  et  al. 2012) du  fait  du  vieillissement 
physiologique. En revanche, la prédiction de l'investissement terminal stipule que les vieilles 
femelles vont accroître leur effort de reproduction étant donné que leur valeur reproductive 
résiduelle diminue (Pianka & Parker 1975). Plusieurs exemples de sénescence reproductive 
existent  mais  très  peu  d'exemples  concernant  un  investissement  terminal  (Weladji  et  al. 
2010). Au contraire des jeunes femelles, on devrait s'attendre à une diminution de l'effort 
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d'alimentation chez les femelles plus âgées mais aussi à une augmentation de l'intensité de 
mastication du fait de l'usure des dents diminuant l'efficacité (McArthur & Sanson 1988). 
f) Effets environnementaux
Les  ressources  disponibles  dans  l'environnement  peuvent  également  influencer  le  succès 
reproducteur de par leurs effets sur la condition corporelle des individus et leur possibilité de 
compenser  pour  l'effort  reproducteur.  Un  décalage  temporel  entre  la  disponibilité  des 
ressources  et  les  besoins  énergétiques  résultant  de  la  reproduction  sont  susceptibles  de 
diminuer l'aptitude phénotypique des individus. Ainsi dans les milieux saisonniers, les jeunes 
nés plus tardivement profiteront moins de la période maximale d'abondance des ressources 
et pourraient en pâtir. Une naissance tardive peut entraîner une diminution de la masse et de 
la survie des jeunes  (Green & Rothstein 1993 ; Côté & Festa-Bianchet 2001 ; Feder  et al. 
2008).  La disponibilité en ressource et la densité de population vont également limiter le 
succès reproducteur en affectant la survie des jeunes  (Portier  et al. 1998),  mais aussi  les 
composants de l'aptitude phénotypique des mères à plus long terme  (Kruuk  et al. 1999b ; 
Forchhammer  et  al. 2001).  Les  caractéristiques  maternelles  et  les  conditions 
environnementales interagissent également pour influencer la reproduction  (Festa-Bianchet 
et al. 1998 ; Stopher  et al. 2008). Par exemple, Bårdsen  et al. (2009) ont montré un effet 
positif de la quantité de nourriture consommée sur la masse des jeunes à la naissance pour 
les petites femelles du renne. Cette étude suggère ainsi que la reproduction des femelles plus 
grosses était en partie indépendante de la disponibilité des ressources, la masse maternelle  
diminuant le coût de la reproduction. 
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g) Stratégies de reproduction : acquisition et allocation des ressources
Les  variations  du  coût  de  la  reproduction  selon  les  caractéristiques  maternelles  et 
environnementales montrent qu'une stratégie qui est optimale dans un milieu ne l'est pas 
obligatoirement dans un autre. Au niveau individuel, une stratégie adéquate pour un individu 
ne l'est pas forcément pour l'autre et cela peut même varier au cours de la vie d'un même 
individu,  suivant  sa  condition  et  son  âge.  Ainsi  chaque  individu  va  utiliser  une  stratégie 
d'acquisition et d'allocation des ressources qui est fonction de ses contraintes individuelles et 
des contraintes de son habitat afin d'optimiser sa reproduction (Stearns 1992 ; Roff 2002). 
Plusieurs études ont souligné l'importance de l'hétérogénéité individuelle dans les stratégies 
de reproduction (Beauplet  et al. 2006 ; Weladji  et al. 2008 ; Hamel  et al. 2012). Il est donc 
primordial si l'on veut détecter les coûts de la reproduction de contrôler pour les différences 
individuelles, notamment grâce aux outils statistiques ou à des manipulations expérimentales 
comme cela a été détaillé précédemment. La détection du coût de la reproduction est une 
première étape pour comprendre les stratégies de reproduction mais il s'agit par la suite de  
révéler  les  origines  de  la  variabilité  de  ces  stratégies  en  étudiant  les  caractéristiques 
individuelles et environnementales qui affectent l'acquisition et l'allocation des ressources. 
Par exemple, les individus peuvent compenser les coûts de la reproduction en modifiant leur 
manière d'acquérir des ressources grâce à un effort d'alimentation plus intense (Tuomi et al. 
1983).  Ils  peuvent  également  diminuer  l'énergie  allouée  à  la  reproduction  en  évitant  de 
produire un jeune l'année suivant un événement de reproduction coûteux  (Pomeroy  et al. 
1999), ou en produisant un jeune du sexe le moins coûteux énergétiquement  (Kruuk  et al. 
1999a). Il est donc important de diversifier les sites d'étude ou de multiplier les années de 
suivi  sur  une  population  donnée  (Clutton-Brock  &  Sheldon  2010)  afin  de  détecter  les 
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variations environnementales telles que les restrictions de nourriture ou les fortes densités 
susceptibles d'affecter les stratégies individuelles de reproduction des femelles.
3) Originalité de l'étude
Le contexte théorique fournit précédemment a soulevé la pertinence de certaines approches 
ainsi que certaines lacunes dans la compréhension des mécanismes impliqués dans la gestion 
du coût de la reproduction chez les grands mammifères. Dans cette partie, je vais souligner 
quels pourraient être les apports de ma thèse à cette problématique.
a) Le kangourou, un modèle d'étude pertinent pour l'étude du coût de la 
reproduction
Le kangourou géant est un grand marsupial herbivore et grégaire dont les individus forment 
des populations denses.  Il  est  donc aisé de capturer et  d'observer un nombre important 
d'individus. Peu d'études avec un suivi à long terme d'individus ont porté sur les marsupiaux 
contrairement aux mammifères euthériens (Clutton-Brock & Sheldon 2010). Les femelles du 
kangourou  géant  s'illustrent  par  une  gestation  très  courte  (36  jours),  et  une  période  de 
lactation comparativement très longue, le sevrage ayant lieu autour de 18 mois (Poole 1982). 
Le transport du jeune dans la poche maternelle peut se prolonger 10 mois et le jeune peut 
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atteindre le quart de la masse de sa mère. Une étape spécifiquement coûteuse semble être le 
stade “Large Pouch Young” (acronyme “LPY”) (Cripps et al. 2011) au cours de laquelle le jeune 
a atteint une taille suffisante pour commencer à s'aventurer dans le monde extérieur tout en 
passant encore la majorité de son temps dans la poche maternelle.  En conséquence,  j'ai 
choisi ce stade ainsi que l'âge minimum de sevrage comme indices du succès reproducteur. 
L'accès facilité au jeune dès les prémisses de son développement est une opportunité pour la 
manipulation  de  l'effort  reproducteur  (Robert  &  Schwanz  2011).  Le  chevauchement  de 
différentes générations est également particulier à ces espèces. En effet, après que le jeune a  
quitté la poche, sa place est prise dans les mois qui suivent par un nouveau jeune, mais le  
précédent  continuera  à  téter  depuis  l'extérieur  de  la  poche.  La  mère  allaitera  donc 
simultanément deux jeunes. Les femelles kangourous peuvent se reproduire à partir de 2 ans 
et leur longévité maximale en nature est estimée à 20 ans (Poole 1982). Comme toute espèce 
fortement  itéropare,  elles  vont  être  soumises  à  des  compromis  entre  les  reproductions 
successives tout en préservant une partie de leurs ressources pour survivre et se reproduire 
de manière optimale au cours de leur vie. La masse corporelle des femelles reproductrices 
varie du simple au double (18-40 kg), il existe donc une grande variabilité inter-individuelle  
dans  les  ressources  disponibles  pouvant  affecter  le  coût  de la  reproduction,  ce  qui  rend 
d'autant  plus  intéressant  l'exploration  des  stratégies  individuelles  de  reproduction  en 
fonction de ces caractéristiques maternelles. De surcroît, les kangourous ont une croissance 
indéterminée.  Les  femelles  ont  une  forte  croissance  jusqu'à  7  ans  mais  les  individus 
continuent à croître jusqu'à la fin de leur vie (Poole et al. 1982). J'aurai donc l'opportunité de 
mesurer un possible compromis entre croissance et reproduction tout au long de la vie de 
l'animal et pas uniquement durant les premières années de reproduction comme c'est le cas 
pour tous les mammifères sur lesquelles ont été faites des études en milieu naturel jusqu'à 
présent. Les kangourous sont parmi les mammifères terrestres présentant le plus important 
dimorphisme sexuel avec des mâles adultes qui pèsent entre 50 et 94 kg, soit en moyenne un 
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poids plus de deux fois supérieur à celui des femelles (Weckerly 1998). Cette caractéristique 
de notre modèle d'étude va me permettre de tester  plusieurs hypothèses sur l'allocation 
différentielle faite par la mère en fonction du sexe de son jeune. Certaines particularités de 
l'écologie des kangourous me permettent d'ores et déjà d'écarter certaines hypothèses sur 
l'ajustement du sexe-ratio.  Les femelles ne défendent pas de territoire ou des ressources 
spécifiques et il n'existe pas de dominance hiérarchique entre les individus, il apparaît donc 
que l'hypothèse de compétition pour les ressources locales (Clark 1978) n'est pas applicable à 
notre modèle d'étude, j'exclurai donc de la tester dans cette thèse. De nombreuses études à 
long terme sur les grands herbivores ont  porté sur les ongulés (Clutton-Brock & Sheldon 
2010). Bien que les kangourous présentent certaines similitudes avec ces espèces vivant dans 
des milieux plus saisonniers, ils diffèrent par le fait de pouvoir se reproduire toute l'année, 
même si  la majorité des naissances ont lieu dans une période de 3-4 mois pendant l'été 
austral. Les ongulés ne disposent dans leur majorité que d'une saison de reproduction d'une 
quinzaine de jours où au moins 80 % des naissances se produisent  (Festa-Bianchet 1988 ; 
Fairbanks 1993 ; Côté & Festa-Bianchet 2001 ; Feder  et al. 2008). On peut supposer qu'il 
existe donc une plus grande flexibilité dans les dates de parturition qui peut permettre aux 
femelles de mettre en jeu des stratégies visant à diminuer l'impact d'une reproduction sur 
une autre en reportant leur prochaine reproduction. 
b) Contraception en milieu naturel et manipulation expérimentale
Un  autre  intérêt  primordial  de  ce  travail  est  d'avoir  suivi  des  femelles  dont  l'effort 
reproducteur  avait  été  diminué  expérimentalement  dans  quatre  des  cinq  populations 
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étudiées. 
Les programmes de contrôle des populations surabondantes utilisent depuis plus de 40 ans 
des  méthodes  alternatives  à  l'abattage  des  individus  car  celles-ci  peuvent  être  illégales, 
inadaptées, dangereuses ou simplement inacceptables aux yeux du public (Kirkpatrick 2011). 
Ces méthodes, principalement immuno-contraceptives (Kirkpatrick 2011), visent à diminuer 
ou supprimer la reproduction chez les individus traités. Bien qu'efficaces et utilisées sur un 
grand  nombre  d'espèces  (exemples :  phoque  gris, Brown  et  al. 1997 ;  cerf  de  Virginie 
(Odocoileus virginianus),  Miller  et al. 1999 ; éléphant d'Afrique,  Fayrer-Hosken et al. 2000 ; 
wapiti nain (Cervus canadensis nannodes), Shideler et al. 2002 ; ours noir (Ursus americanus), 
Lane et al. 2007 ; lapin européen, Williams et al. 2007 ; cheval (Equus caballus), Kirkpatrick & 
Turner 2008 ; sanglier, Massei et al. 2012), ces techniques ont rarement été utilisées afin de 
tester des hypothèses sur le coût de la reproduction chez les grands mammifère sauvages 
(Tavecchia et al. 2005 ; Cripps et al. 2011). Or, pour les espèces produisant un seul jeune et 
dont la taille de la portée ne peut pas être manipulée comme c'est le cas chez la plupart des 
insectes,  reptiles,  oiseaux et petits  mammifères,  elles  offrent  une opportunité unique de 
manipulation  expérimentale de l'effort reproducteur des individus. 
Les deux études précédemment citées (Tavecchia  et al. 2005 ; Cripps  et al. 2011) étant de 
courte durée (au maximum deux ans), ne se faisant que sur un seul site d'étude avec un 
nombre limité d'individus, elles étaient restreintes dans leur portée et dans les informations 
qu'elles pouvaient apporter  sur  la compréhension des stratégies de reproduction.  D'autre 
part,  ces études s'étaient respectivement intéressées aux effets de la reproduction sur la 
survie et la modification de l'effort d'alimentation mais aucune n'avait regardé les possibles 
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compromis existant entre croissance et reproduction ni le coût de la reproduction en terme 
d'aptitude  phénotypique.  Toutefois,  une  étude  précédente  visait  à  tester  l'efficacité  de 
plusieurs contraceptifs dans différentes populations de kangourous et sur un grand nombre 
d'individus (Wilson et al. 2013), nous a offert cette opportunité.
c) Suivi multi-années et multi-sites
La manipulation expérimentale permet un contrôle de la variabilité individuelle, toutefois, si  
l'on s'en tient uniquement à cela on peut examiner le coût de la reproduction mais pas la 
manière  dont  celui-ci  est  géré  par  les  individus  suivant  leurs  contraintes  individuelles  et 
environnementales.  Or,  en  suivant  les  mêmes  individus  pendant  plusieurs  années,  il  est 
possible de tester comment la condition corporelle ou l'âge peuvent affecter les stratégies de 
reproduction. Par l'étude de populations distinctes et d'un suivi d'individus reconnaissables 
sur plusieurs années, il est également possible de quantifier la variabilité des stratégies de 
reproduction observées en fonction de l'environnement, et de ce fait, de les généraliser ou au 
contraire, d'explorer l'origine de leurs différences. Ainsi, la connaissance de la structure d'âge, 
de la condition des individus qui  composent une population et de la manière dont ils  se 
reproduisent  en  fonction  des  caractéristiques  individuelles  et  des  conditions 
environnementales dans lesquelles ils vivent, permettrait des prédictions plus précises de la 
dynamique d'une population. 
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4) Méthodologie générale
Dans cette partie, je présenterai succinctement la méthodologie utilisée pour collecter les 
données nécessaires aux tests de nos différentes hypothèses. Les méthodologies détaillées et 
propres à chaque question sont décrites plus précisément au sein de chaque article.
a) Aires géographiques et populations étudiées
J'ai utilisé des données provenant de cinq populations dans l'état de Victoria en Australie 
(Figure  1)  :  Anglesea  Golf  Club  (38°24'S,  144°10'E),  Wilsons  Promontory  National  Park 
(38°57'S, 146°17'E), Serendip Sanctuary (38°00'S, 144°24'E), Plenty Gorge (37°37'S, 145°06'E) 
et  Yan Yean (37°32'S, 145°09'E). Les températures de ces sites oscillent entre une moyenne 
mensuelle minimum de 6°C et maximum de 26°C et des précipitation annuelles variant entre 
447 mm et 1097 mm [http://www.bom.gov.au/climate/data/].  Dans la plupart des sites la 
productivité végétale varie avec la saison et les précipitations, exception faite d'Anglesea dont 
le  gazon  est  irrigué  toute  l'année  pour  les  besoins  du  golf,  ce  qui  permet  une  certaine 
constance dans la disponibilité des ressources au cours des saisons. Un approvisionnement 
permanent en eau est assuré de manière artificielle ou naturelle, à Anglesea, Serendip et  
Plenty.  La  végétation  est  principalement  composée  de  gazon  fertilisé  à  Anglesea,  ce  qui  
augmente  probablement  la  productivité  végétative,  de  bois  avec  pâturage  à  Serendip  et 
Plenty, de différentes variétés d'herbacés, de carex et de fougères au Promontory et de bois 
ouverts plus ou moins denses et perturbés à Yan Yean. Depuis le début de notre étude, la 
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population est maintenue à faible densité grâce à des abattages à Serendip. Anglesea, Yan 
Yean et Promontory présentent une forte densité d'individus (Tableau 1) ce qui peut parfois 
mener  à  une  compétition  intraspécifique  par  interférence  affectant  l'acquisition  de 
ressources (Maguire et al. 2006). Plusieurs autres herbivores tels que les wombats communs 
(Vombatus ursinus), les wallabys bicolores (Wallabia bicolor), les cerfs cochons (Axis porcinus) 
et  les  lapins  européens  (Oryctolagus  cuniculus)  sont  abondants  au  Promontory  où  ces 
espèces entrent possiblement en compétition avec les kangourous pour les ressources. Enfin, 
les prédateurs potentiels tels que les chiens,  Canis familiaris, et les renards,  Vulpes vulpes 
affectant surtout la survie des jeunes (Banks et al. 2000), ont été activement chassés dans la 
plupart des sites, exception faite d'Anglesea.  De par les interventions anthropologiques et 
environnementales,  il  semble  que  Yan  Yean  et  Promontory  présentent  de  conditions 
environnementales moins favorables.
26
Figure 1 Géolocalisation en degré des cinq sites d'étude dans l'état de Victoria, Australie. 
Chaque site est représenté par un cercle gris dont le diamètre est proportionnel au nombre 
d'individus échantillonnés dans ce site.
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      Tableau 1 Caractéristiques des cinq sites d'étude dans l'état de Victoria, Australie. Les 
      détails du type de nourriture et de leur variabilité sont indiqués dans le texte. La 
      densité était estimée par comptage direct du nombre d'individus sur l'ensemble de 
      l'aire d'étude ou indirectement en suivant des transects et en appliquant des modèles.




























Yan Yean 1992-1998 19 27 Non 2,2
b) Capture et marquage
À Anglesea et Promontory,  les captures ont été réalisées avec une tige extensible munie 
d'une seringue contenant du zoletil à son extrémité (King et al. 2011). À Serendip, Plenty et 
Yan Yean les individus sont capturés dans une trappe disposée sur leur passage et le même 
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anesthésiant  leur  est  injecté.  Ces  deux  types  de  capture  permettent  de  sélectionner 
facilement  les  individus  ciblés  et  sont  inoffensives.  Indépendamment  de  tout  accident 
apparent, certains jeunes (moins de 3%) ont été abandonnés par leur mère ou ont disparu 
suite à la capture. Certains individus ont également été capturés grâce à des arbalètes ou des 
fusils à fléchettes à Serendip, Plenty Gorges et Yan Yean. 
Une  fois  les  individus  anesthésiés,  ils  étaient  marqués  avec  une  combinaison  unique 
d'étiquettes  pour  chaque  oreille  et  un  collier  avec  des  couleurs  et  symboles  variables, 
permettant de les identifier individuellement. Environ 300 femelles adultes ont été marquées 
à travers nos différents sites d'étude dont la plupart ont été utilisées dans le cadre de mon 
travail (Tableau 1).
c) Manipulation expérimentale de l'effort reproducteur
Des études précédentes sur les populations d'Anglesea, Plenty et Serendip visaient à tester 
les  effets  de  deux  types  de  contraceptifs:  la  Deslorelin  (2  x  4.7  mg,  Suprelorin,  a  GnRH 
agonist,  Peptech Animal  Health,  Australia)  et le Levorgenestrel  (3 x  70 mg,  Norplant II,  a 
progestin, Leiras, Finland). Le premier est un contraceptif à court terme, durant en moyenne 
un an, et a été utilisé dans les trois populations mais le second, durant au minimum trois ans, 
n'a été utilisé qu'à Anglesea. Lors de ces manipulations, on retirait aux femelles leur jeune et 
on leur administrait  un implant  contraceptif.  Un autre groupe de femelles pour  lequel  le 
jeune a été enlevé mais aucun contraceptif implanté a été utilisé comme contrôle pour tester 
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l'efficacité des contraceptifs. Ces deux groupes de femelles dont l'effort reproducteur a été 
diminué  expérimentalement  sont  désignés  dans  toute  la  thèse  comme  les  femelles 
manipulées. À Anglesea, Plenty et Serendip, respectivement, 43, 6 et 13 femelles manipulées 
ont été utilisées dans le cadre de notre recherche. Au Promontory, 7 femelles ont abandonné 
leur jeune de 6-7 mois suite à la capture et ont été considérées comme manipulées.
d) Collecte des données morphologiques, statut reproducteur et survie 
du jeune 
ors de chaque capture les individus étaient pesés et mesurés. Deux types de balance portable 
étaient  utilisés  pour  prendre la  masse  des  individus,  celui  pour  les  adultes  donnant  une 
mesure à 250 grammes près et celui des jeunes à 25 grammes près. Les jambes, les bras et les 
pieds des adultes étaient mesurés grâce à une bande à mesurer donnant des valeurs à 0,5  
mm près et les membres des juvéniles à l'aide d'un vernier avec une erreur de 0,05 mm. Au 
Promontory, j'ai ajusté les valeurs en fonction des différentes personnes qui avaient mesuré 
grâce à un modèle mixte (Martin & Pelletier 2011). Un score d'usure des dents de 0 à 3 par 
étape de 0,5 était donné à chaque capture, 0 étant l'usure maximale. Les femelles étaient 
assignées à trois classes d'âge notamment en fonction de l'usure de leurs dents. Les plus 
âgées avaient un score de 0-0,5 et les adultes composant la classe d'âge majoritaire avaient 
un score de 1-2,5. Les plus jeunes correspondaient aux individus qui avaient été capturés 
dans  la  poche  ou  en  tant  que subadulte  (masse  corporelle  inférieure  à  20  kg,  taille  des 
jambes inférieure à 48 cm et croissance d'au moins 2 cm avant la capture suivante). L'âge des 
jeunes  capturés  dans  la  poche  peut  être  estimé  à  partir  des  mesures  squelettiques  en 
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utilisant l'équation de Poole et al. (1982). J'ai donc pu déterminer la date de naissance des 
jeunes successifs  et  l'intervalle  entre ces naissances.  Le sexe du jeune était  identifié  à  la  
capture ou parfois à la sortie de la poche si la mère n'avait pas été capturée. Les stades de 
développement du jeune dans la poche étant facilement reconnaissables, il était possible de 
connaître  le  statut  reproducteur  des  femelles  et  la  survie  de  leur  jeune  grâce  aux 
observations. Toutefois, les suivis les plus réguliers ont été faits à Anglesea et au Promontory, 
et dans une moindre mesure à Serendip, où la survie des jeunes a pu être surveillée jusqu'au  
sevrage car de nombreux jeunes avaient été marqués. Le marquage étant indispensable pour 
un suivi régulier car il est difficile de connaître les liens de filiation après la sortie de la poche, 
les épisodes de lactation se faisant plus rares. 
e) Observations comportementales
Les observations comportementales ont été faites entre août et décembre à Anglesea et au 
Promontory, cela de 2009 à 2011, entre la fin de l'hiver austral et le début de l'été. Au total, 
plus de 1200 observations ciblées de 10 minutes ont été récoltées. Les observations ont été 
enregistrées sur une enregistreuse en 2009 et sur un caméscope en 2010-2011. Durant ces 
observations  ciblées,  la  durée  des  comportements  d'alimentation,  de  mastication,  de 
vigilance, de toilettage, leur fréquence ainsi que celle des bouchées et de la mastication ont 
été notées. Ces observations ciblées ont été codées en utilisant J-Watcher 1.0 (Blumstein et  
al. 2006).  En 2009-2010,  plus  de 5000 observations  de l'activité  journalière  des  femelles 
observées sur le cours de golf d'Anglesea ont été collectées, et en 2010-2011, plus de 350 
observations  des  femelles  du  Promontory  entre  10  et  14h.  L'activité  était  une  variable 
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binaire, la femelle était en train de se nourrir ou non.
f) Analyses statistiques
Les données ont été analysées en utilisant des modèles linéaires quand la variable d'intérêt 
était  distribuée  normalement,  et  des  modèles  généralisés  binomiaux  pour  les  variables 
binaires. Un modèle mixte a été utilisé quand l'effet aléatoire de l'identité de l'individu était  
significatif afin de contrôler pour les effets des mesures répétées sur les mêmes individus et 
pour  estimer  la  variabilité  expliquée  par  l'effet  individuel  (Zuur  et  al. 2009).  Le  critère 
d'information  d'Akaike  (AIC)  a  été  utilisé  pour  justifier  certains  regroupements  visant  à 
expliquer  des  interactions  dans  le  CHAPITRE  II.  Certains  auteurs  ont  suggéré  que  les 
procédures par étape, consistant à supprimer d'un modèle contenant toutes les variables que 
je souhaite tester celles non significatives, n'étaient pas appropriées à l'analyse de données 
écologiques  (Whittingham  et  al. 2006).  Toutefois  pour  plusieurs  de  nos  analyses  j'ai 
également effectué des comparaisons de modèles en utilisant l'AIC, et les résultats étaient 
similaires à ceux trouvés par l'intermédiaire de l'approche par étape. Comme montré par 
d'autres auteurs (Pinheiro & Bates 2000; Zuur et al. 2009; Bolker et al. 2009), cette méthode 
peut être appropriée lorsque la taille d'échantillon est adéquate. Toutes les analyses ont été 
faites  en  utilisant  R  version  2.14.1  et  supérieure  (R  Fondation  for  Statistical  Computing,  
Vienna, Austria) et l'interface d'utilisateur Rstudio 0.97.551 et supérieure (Rstudio Integrated 




ENTRE CROISSANCE ET REPRODUCTION : 
COÛT DE LA REPRODUCTION 
ET 
HÉTÉROGÉNÉITÉ INDIVIDUELLE
La reproduction devrait diminuer la croissance des femelles allaitantes mais en même temps 
cette croissance influence les capacités futures de reproduction. Ainsi, le gain et la plasticité 
phénotypique de la masse pourraient révéler une variabilité individuelle dans le potentiel 
reproducteur.  Cette  plasticité  pourrait  également  être  révélée  par  la  variation  dans  la 
croissance des membres puisque la taille peut influencer positivement la reproduction. La 
variation  de  croissance  entre  deux  événements  successifs  de  reproduction  pourrait  ainsi 
permettre  de  déceler  une  hétérogénéité  individuelle  et  sa  conséquence  sur  le  succès 
reproducteur. Si une grande croissance est un indice de qualité individuelle, en prenant en 
compte cette hétérogénéité, on devrait trouver un effet négatif de l'effort reproducteur sur la 
croissance pour les femelles qui ont investi davantage dans leur précédente reproduction.
Les idées développées dans ce chapitre ont été inspirées par mes discussions avec Marco 
Festa-Bianchet.  J'ai  participé  à  la  récolte  des  mesures  de  croissance  dans  les  trois  sites 
d'étude  (Anglesea,  Promontory  et  Serendip).  Les  co-auteurs  ont  largement  contribué  à 
l'accumulation des  données en 2007 et  2008,  avant  le  début  de mon doctorat.  Michelle 
Wilson et Graeme Coulson ont été les investigateurs de l'étude utilisant les contraceptifs, ils  
ont donc été responsables de la mise en place des implants chez l'ensemble des femelles 
manipulées utilisées dans mes travaux. De 2009 à 2011, j'ai  effectué la quasi  totalité des 
captures à Serendip et une bonne partie de celles dans les deux autres sites. Jemma Cripps a 
également grandement participé aux captures à Anglesea. J'ai eu à construire des bases de 
données pour les différents sites. Par la suite, j'ai ainsi pu réaliser l'ensemble des analyses 
statistiques  et  de  la  rédaction  de  l'article.  Marco  Festa-Bianchet  a  lu  plusieurs  versions 
préliminaires du manuscrit après avoir discuté des résultats avec moi. Les co-auteurs ont 
apporté leurs commentaires sur le manuscrit lors des dernières étapes de sa rédaction.
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Individual heterogeneity and sex allocation 
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Abstract
1. The  costs  of  reproduction  can  lead  to  trade-offs  in  life-history  traits,  particularly  in 
individuals that reproduce before completing body growth. Kangaroos have indeterminate 
growth  and  may  always  face  this  trade-off.  We  combined  experimental  manipulation  of 
reproductive effort  and multi-year  monitoring of  a  large sample of  marked individuals  in 
different populations to examine the trade-offs between life-history traits, despite substantial 
individual variation.
2. We investigate the predictions that previous reproduction decreases growth, but growth is 
necessary  to  ensure  subsequent  reproductive  success.  We  also  tested  if  sex  allocation 
strategies could influence this trade-off.
3. Experimental  manipulation  of  reproductive  effort  revealed  a  negative  effects  of 
reproduction on mass gain and leg growth.  There was no correlation between days spent 
lactating and growth in unmanipulated females, suggesting that the trade-off was masked by 
individual  heterogeneity  in  resource  acquisition.  Unmanipulated  females  that  were 
reproductively successful also increased growth compared to unsuccessful ones.
4. Contrary to expectations, mothers of daughters lost weight compared to mothers of sons,  
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but increased limb growth. Mothers in poor condition and during year of higher reproductive 
costs gained more weight if they had daughters.
5. Variations in mass gain according to year and population suggest that reproductive tactics 
are  resource-dependent.  In  variable  environments,  this  may  lead  to  variable  selective 
pressures on different morphometric traits and favour the maintenance of alternative tactics 
within and among individuals and populations. 
Key words:  Reproductive costs, trade-off, mass gain, limb growth, manipulation, individual 
heterogeneity, Macropus giganteus, sex allocation, environmental effects
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Introduction
A  central assumption of  life-history  theory  is  that  reproduction  involves  trade-offs  with 
growth,  subsequent  reproduction  and  survival  (Roff  2002).  Assuming  energy  is  limited, 
resource allocation to reproductive functions occurs at the expense of somatic ones, resulting 
in  negative  correlations  between  fitness-related  traits  (Stearns  1992). For  example  in 
ungulates, reproduction reduced mass gain in primiparous female bison (Bison bison,  Green 
& Rothstein 1991), resistance to parasites in bighorn ewes (Ovis canadensis, Festa-Bianchet 
1989) and  reproductive  success  the  following  year  for  mountain  goats  (Oreamnos  
americanus, Hamel  et  al. 2010a).  Costs  of  lactation in  female  eastern  grey  kangaroos, 
Macropus giganteus, led to increased food intake, particularly for mothers carrying a large 
pouch young ('LPY'; Cripps et al. 2011; Gélin et al. 2013).
Previous research on wild mammals showed that reproduction tended to reduce mass gain 
(Clutton-Brock et al. 1983; Gallant et al. 2001; Nilsen et al. 2010), but few studies examined 
the potential impacts of reproduction on skeletal growth. In women, Helle (2008) found an 
increase in height when primiparity was delayed. Most mammals have determinate growth, 
so  that  trade-offs  between  growth  and  reproduction  are  only  expected  for  very  young 
females, that often suffer  greater costs of  reproduction than fully-grown adults  (Green & 
Rothstein 1991; Hamel & Côté 2009). Mammals with indeterminate growth, such as most 
macropodidae  (Jarman  1983)  including  eastern  grey  kangaroos  (Poole  et  al. 1982),  are 
therefore  interesting  models  to  examine  the  potential  trade-offs  between  growth  and 
reproduction.  This  trade-off  may  be  particularly  important,  because  large  females  are 
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predicted  to  have  high  reproductive  success,  as  reported  for  fur  seals,  Arctocephalus  
tropicalis (Beauplet & Guinet 2007),  caribou,  Rangifer tarandus (Gerhart  et al. 1997) and 
Gambian women (Allal et al. 2004).
Despite theoretical  expectations,  trade-offs  are not always observed among wild animals,  
often because of individual variation in resource acquisition (van Noordwijk & de Jong 1986). 
Several  studies  (Beauplet  et  al. 2006;  Weladji  et  al. 2008) showed  that  individual 
heterogeneity can hide the fitness costs of reproduction. Individual  resource acquisition is 
usually positively correlated with allocation to somatic functions (van Noordwijk & de Jong 
1986), so that mass gain can be used as an index of individual heterogeneity (Glazier 1999). 
Females that gain more mass are expected to have better reproductive success than females 
less able to accumulate resources.  Therefore,  theory predicts  both a negative correlation 
between previous reproduction and mass gain, and a positive correlation between mass gain 
and subsequent reproduction.
Trivers  and  Willard  (1973)  suggested  that  in  polygynous  and  sexually  dimorphic  species, 
mothers should provide greater care to sons than to daughters  (Clutton-Brock  et al. 1981). 
Studies of sexually dimorphic mammals often report greater reproductive costs of sons than 
of daughters (Clutton-Brock et al. 1981; Bérubé et al. 1996; Rickard et al. 2007). Few studies, 
however,  have examined the effects of  offspring sex on maternal  mass  (Birgersson 1998; 
Martin & Festa-Bianchet 2010) and there have been no attempts to determine if offspring sex 
affected  skeletal  growth. Adult  male  eastern  grey  kangaroos  are  over  twice  as  heavy  as 
females  (Weckerly  1998)  and  males  grow  faster  than  females  (Poole  et  al. 1982). 
Consequently, mothers of sons may need more resources than mothers of daughters during 
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lactation,  as suggested by their  higher bite rate (Gélin  et  al. 2013).  If  sons require more 
maternal  investment than daughters,  they should also have a greater negative impact on 
skeletal growth. Trivers and Willard (1973) also predicted that females should bias offspring 
sex ratio according to their body condition, because those in poor conditions may benefit  
from producing the cheaper sex. Evidence for adaptive offspring sex ratio manipulation in 
sexually  dimorphic  mammals  remains  equivocal  (Cameron  et  al. 2008).  We  therefore 
explored whether sex allocation varied according to individual and environmental conditions. 
We predicted that the higher fitness costs of sons should mostly affect mothers in poor body 
condition, or facing more limiting environmental resources.
Manipulation of reproductive effort is a powerful approach to control for heterogeneity in 
reproductive  potential  (Reznick  1985;  Sinervo  &  DeNardo  1996),  but  due  to  logistical 
difficulties,  it  has rarely been attempted in free-ranging mammals (Tavecchia  et  al. 2005; 
Cripps et al. 2011, Gélin et al. 2013). Long-term studies of marked individuals can both reveal 
and  control  for  individual  and  environmental  variation  that  can  affect  the  cost  of 
reproduction (Clutton-Brock & Sheldon 2010) and are a useful complementary approach to 
experimental  manipulations of reproductive effort.  We investigated the trade-off  between 
reproduction and growth in female eastern grey kangaroos by examining whether lactation 
affected changes in mass and reduced limb growth. We monitored marked individuals over 
several years in two populations where some females were experimentally prevented from 
reproducing  and  in  an  unmanipulated  population.  We  examined  how  individual 
heterogeneity in resource acquisition affected reproductive costs and growth of females over 
successive reproductive episodes.  Finally,  we tested the effects of sex of  the current and 
previous offspring on mass gain and skeletal growth.
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Methods
Study areas and data collection
We  studied  kangaroos  in  three  populations in  Victoria,  Australia:  Anglesea  Golf  Club 
(“Anglesea”:  38°24'S,  144°10'E;  2007-2012),  Wilsons  Promontory  National  Park  (“Prom”: 
38°57'S, 146°17'E; 2008-2012) and Serendip Sanctuary (“Serendip”: 38°00'S, 144°24'E; 2007-
2011). Population densities were 4, 6 and 0.8 individuals/ha respectively (estimated through 
direct counting or by using models after counting individuals along transects). Vegetation was 
mostly grass at Anglesea (Inwood et al. 2008), grasses, sedges, herbs and ferns at the Prom 
(Davis et al. 2010) and grassy woodland at Serendip (Cripps 2008).
A total of 733 captures of 336 marked adult females provided morphometric data for this 
study.  We immobilized kangaroos using the sedative Zoletil, administered via injection from 
an  extendable  pole  syringe (King  et  al. 2011), and marked  individuals  with  a  unique 
combination of coloured ear tags and collars. Captured females were weighed with a spring 
scale. We measured leg, foot and arm length which are standard measurements in kangaroos 
(Poole et al. 1982) using a flexible tape. Body measurements at the Prom showed significant 
observer effects, and analyses were performed on data adjusted for this effect using mixed 
models  (Martin & Pelletier  2011), although 72% of  measurements were collected by one 
observer. Data from Anglesea and Serendip could not be similarly adjusted as observers were 
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not systematically recorded. Mass of lactating females ranged from 18 to 35.5 kg, leg length 
from 425 to 554 mm, foot length from 296 to 349 mm and arm length from 163 to 245 mm. 
Because foot growth was minimal (mean 0.9 ± 5.4 mm/year), we only analyzed leg and arm 
measurements (correlation between those traits  > 0.9),  that  had higher  power to detect 
differences.
Reproductive  status  of  marked individuals  at  each  reproductive  cycle  was  determined at  
capture or through visual observations. Most inter-birth intervals were between 11 and 15 
months. For each reproductive cycle, we classified females as unsuccessful (acronym NPY for 
No Pouch Young) if they did not appear to reproduce or their young disappeared before the 
‘LPY’ stage, and as successful (PY) if their young survived to ‘LPY’ stage, which corresponds to 
about 7-8 months of age (Poole  et al. 1982; Jaremovic & Croft 1991). Test of the effects of 
offspring sex were limited to ‘LPY’, as sex was determined at capture and we seldom knew 
the sex of young that died at a younger age. Analyses of sex effects were limited to the Prom 
because  the  sex  of  most  young  was  unknown  at  Anglesea  and  Serendip  due  to  limited 
recaptures of females carrying a pouch young. Only females weighing at least 18 kg were 
considered in analyses, as that was the minimum mass of a lactating female.  We estimated 
the  number  of  days  each  female  was  lactating  between  successive  captures  from 
observations of pouch status during surveys, association with a young-at-foot and teat status 
at capture across multiple years. Although females can give birth as soon as their current 
young leaves the pouch at about 10 months of age (Poole 1975), during our study over 90% 
of  females  gave  birth  to  1  young/year  or  fewer.  We  examined  the  long-term  effects  of 
reproduction by considering females with at least 2 years and two reproductive opportunities 
between first and last capture.
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We considered three age classes: ‘Young’ females were known-age individuals first caught as 
pouch young or subadults (20 kg or less) and nulliparous at first capture. These females were 
aged 3-5 years while reproductively active during our study. Other females were classified by 
incisor wear as ‘Prime-age’ or ‘Old’: the latter had incisors missing or worn within 1-2 mm of 
the gum line. Large sample sizes of marked individuals were used to test how change in mass, 
leg and arm growth were influenced by independent  variables including age class,  initial 
measurement, inter-capture interval, year, study site and capture date.
Experimental manipulation and statistical analyses
We analyzed two measures of  individual  growth:  long-term growth and growth over two 
successive reproductive events. The former was the difference in measurement between the 
first and last capture of each female, over a minimum of 2 years (Anglesea: mean ± SD = 3.33  
± 0.81; Prom: 2.98 ± 0.74). We did not include Serendip in this analysis as data were available 
for only 11 females at this site. Poole (1975) reported that interval between parturitions in 
lactating females ranged from 283 to 523 days and that minimum age at which a young 
regained the pouch was 209 days.  Consequently  we considered growth per  reproductive 
episode as the difference between successive captures, at intervals ranging between 200 and 
550 days (average 364 ± 71 days) and obtained while females were potentially involved in two 
subsequent  reproductive  events. Females  with  lower  body  condition  may  produce  more 
daughters and their young had lower survival, leading to shorter inter-birth interval. Thus, to 
increase sample size of mothers with low body condition for the analysis of the effect of  
pouch young sex on growth per reproductive episode, we included 15 females with inter-
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capture intervals of 159-199 days. All analyses accounted for individual differences in inter-
capture interval.
The analysis of long-term growth sought to test the effect of lactation on mass change and 
skeletal  growth,  using linear  models  (LM) because there  was only  one measurement per 
individual. These  analyses controlled  for  factors  known  to  affect  reproductive  costs  and 
growth in large mammals, such as age class,  previous reproductive effort  and changes in 
environmental  quality associated with year of  study (McNamara & Houston 1996; Glazier 
1999). Growth rates are typically size-dependent (Hector & Nakagawa 2012), therefore initial 
size was accounted for. Sample size for this analysis was 109 females (50 at Anglesea and 59 
at  the  Prom).  At  Anglesea, 18  females  had  received  subcutaneous  implants  of  either 
deslorelin  (2X4.7  mg,  Suprelorelin,  a  GnRH agonist,  Peptech  Animal  Health,  Australia)  or 
levonorgestrel (3X70mg, Norplant II, a progestin, Leiras, Finland) at first capture. In addition, 
10 females had at least one small pouch young (mostly less than 2 months old) removed and 
did  not  re-conceive  until  the  following  year  (Wilson et  al.  2013).  “Duration  of  lactation” 
between  captures  was  the  time  spent  nursing  offspring,  and  ranged  from  0  (for  some 
manipulated females) to 1673 days at Anglesea (mean ± SD = 539 ± 470 days) and 300 to 
1445 days at the Prom (885 ± 284 days).  Models of long-term growth included duration of 
lactation,  offspring sex ratio,  morphometric measurements,  date of first  and last  capture, 
year of first capture, measurement at first capture and inter-capture interval. Capture dates 
were coded as Julian days with August 1st as day 1  to test for possible seasonal effects on 
mass gain. August 1st was chosen as day 1 because it best separated successive reproductive 
seasons: in all populations, there were less than 5% of births in July and August. Offspring sex 
ratio for each female was the number of males divided by the number of offspring of known 
sex that reached the ‘LPY’ stage between first and last capture. 
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The  analysis  of  growth  per  reproductive  episode  aimed  to  quantify  the  effects  of  four 
combinations of subsequent reproductive status ('NPY-PY', 'PY-PY', 'NPY-NPY' and 'PY-NPY'), 
sex  of  current  and  previous  young  on  changes  in  mass  and  size.  For  this  analysis,  we 
recaptured 160 females at the Prom (average of 1.9 times each). We analyzed these data with 
linear models (LM) because female ID as random effect was not significant (Chi-square test 
and  P >  0.05).  Multiple  comparisons  between  categories  used  Tukey's  post-hoc  test. At 
Anglesea and Serendip, this analysis was restricted to the comparison of mass gain between 
manipulated females that did not reproduce and unmanipulated females that produced large 
pouch young in successive years (referred to as year 1 and year 2), to experimentally test 
specific  predictions  about  individual  heterogeneity.  Arm  length  was  not  considered  at 
Anglesea and Serendip because it was not always measured. We used 53 female-years for 41 
females including 21 that were manipulated (4 whose small pouch young was removed and 
17  that  received  a  contraceptive)  at  Anglesea,  and  14  female-years  for  11  individuals 
including 5 manipulated at Serendip. We tested whether female body condition (assessed 
using 'scaled mass index', Peig & Green 2009) in year 1 interacted with sex of young in year 1 
to influence mass gain from year 1 to year 2 using 143 female-years at the Prom.  When the 
interactions between body condition, as a continuous variable, and sex of young on mass 
change  or  limb  growth  were  significant,  we  separated  females  into  quartiles  of  body 
condition to investigate more specifically the variability of the effects in individuals at the 
extreme of the distribution. We selected among the seven possibilities, either all categories 
separated  or  some  pooled  together,  based  on  the  Akaike  Information  Criterion  (AIC; 
Supplementary Tables  S1-S3).  In  mass  change  models,  females  in  the  lowest  quartile  of 
previous body condition were compared to other females. For arm growth models, highest 
condition females were defined as those in the top quartile of previous body condition.
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All analyses were performed with R version 2.14.1  (R Fondation for Statistical Computing, 
Vienna,  Austria) and  user  interface  Rstudio,  version  0.97.551  (Rstudio  Integrated 
Development Environment, Boston, MA, U.S.A.). For each morphometric variable of interest, 
we began with a saturated model, then used reduced data sets excluding missing values to 
assess the influence of each independent variable by backward stepwise elimination of non-
significant variables, leading to the minimal adequate model (Crawley 2007; Zuur et al. 2009). 
Results
Long-term mass change
At Anglesea, duration of lactation decreased  mass gain when controlling for inter-capture 
interval, initial mass and capture date (Table 1). Date of recapture (F1,43 = 1.74, P = 0.19), year 
of first capture (F1,41 = 0.39, P = 0.68) and the interaction between inter-capture interval and 
duration of lactation (F1,43 = 0.08, P = 0.77) did not improve the model, that explained 48% of 
variance in mass change (Table 1). 
At the Prom, mass gain was not affected by date of recapture (F1,50 < 0.01, P = 0.96), capture 
date (F1,51  = 0.07,  P = 0.80), year of first capture (F1,52  = 0.54,  P = 0.58) or offspring sex ratio 
(F1,54  = 0.08, P = 0.78). An interaction between inter-capture interval and duration of lactation 
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(Table 1) suggested that a short-term negative effect of lactation on mass gain disappeared 
and tended to become positive over longer intervals. The model integrating this interaction 
explained 22% of mass variation.
      Table 1 Linear models of mass change (kg) for eastern grey kangaroo females recaptured 
      at least 2 years apart at two sites, Victoria, Australia, 2007-2012. At Anglesea, 
      ‘manipulated’ females included 17 with contraceptive implants and 10 whose small 





Variable Estimate SE F value P Estimate SE F value P
Intercept 15.291 3.325 21.16 <0.001 19.715 5.024 15.40 <0.001
Lactation 
duration (days)
-0.002 0.001 6.46 0.015 -0.010 0.005 4.18 0.046
Inter-capture 
interval (years)
1.161 0.502 5.35 0.026 -4.368 1.639 7.10 0.010
Initial mass 
(kg)
-0.653 0.103 40.20 <0.001 -0.293 0.082 12.86 <0.001





0.004 0.002 5.57 0.022
       Notes: The analysis was based on 49 females at Anglesea and 58 at Wilsons Promontory. 
       Significant effects are in bold.
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Long-term leg growth
At  Anglesea,  leg growth decreased with  duration  of  lactation  when controlling  for  inter-
capture interval and initial leg length (Table 2). Growth did not vary with year of first capture 
(F2,44 = 0.27, P = 0.77). Our model explained 61% of variation in leg growth.
At the Prom, our best model explained 43% of variability in leg growth and was not improved 
by year of first capture (F2,53 = 1.07, P = 0.35) or proportion of sons produced (F1,55 = 0.40, P = 
0.53).  An  interaction  between  duration  of  lactation  and  inter-capture  interval  (Table  2) 
explained 9% of variation in leg growth. There seemed to be no effect of lactation on leg 
growth for inter-capture intervals of less than 3 years, but there was a positive effect for  
longer inter-capture intervals.
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      Table 2 Linear models of leg growth (mm) for eastern grey kangaroo females at two sites, 
      Victoria, Australia, 2007-2012. At Anglesea, manipulated females included 18 with 





Variable Estimate SE F value P Estimate SE F value P
Intercept 373.464 40.459 9.2 <0.001 215.696 31.251 47.64 <0.001
Lactation 
duration (days)
-0.011 0.005 -2.49 0.017 -0.048 0.019 6.15 0.016
Inter-capture 
interval (years)
1.213 2.700 0.45 0.656 -17.375 6.707 6.71 0.012
Initial leg 
length (mm)





0.018 0.006 8.73 0.005
       Notes: The analysis was based on 50 females at Anglesea and 59 at the Promontory. 
       Significant effects are in boldface.
Growth over two successive reproductive events: mass change
Mass gain at the Prom (N = 157) was affected by reproductive success (F3,147 = 38.38,  P < 
0.001; Fig 1, Table 3) when controlling for age class (F2,147 = 3.73, P = 0.026), mass in year 1 
(F1,147 =  23.88,  P <  0.001)  and year  of  first  capture  (F3,147 =  6.43,  P <  0.001).  This  model 
explained 62% of  the variability in mass change,  which was independent of  capture date 
(F1,145 =  0.24,  P =  0.63)  and  inter-capture  interval  (F1,146 =  0.66,  P =  0.42).  Regardless  of 
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reproductive success in year 1, females that had a large pouch young in year 2 gained mass, 
while those unsuccessful in year 2 lost mass (Fig 1). Females that were unsuccessful in year 1 
and successful in year 2 gained more mass than those successful in both years (Table 3; Fig 1). 
Mass change for females that failed to produce large pouch young over two successive years 
was on average 1.63 ± 0.37 kg less than for females that were successful in consecutive years 
(t147 = -4.40,  P < 0.001). Loss of mass by females that failed to have a large pouch young in 
year 2 was independent of reproductive status in year 1 (t147 = -1.26, P = 0.58; Table 3, Fig 1). 
Heavier females gained less mass than lighter ones (Table 3). In 2011, females lost almost 1 kg 
compared to other years (Table 3). 
For reproducing females, sex of young in year 2 did not affect mass gain (daughters compared 
to sons,  mean difference ± SE:  0.15 ± 0.26 kg; F1,92 = 0.32,  P = 0.57) but females that had a 
daughter in year 1 lost more mass than mothers of sons (mean difference ± SE: -0.58 ± 0.26 
kg;  F1,135 = 5.10,  P = 0.026,  Table 4).  Mass gain was also affected by an interaction between 
female body condition and sex of young in year 1 (F1,134 = 4.20, P = 0.024). When controlling 
for year, age and initial mass, females in the poorest initial condition gained more mass if 
they had a daughter compared to the ones that had a son (N= 35; mean difference ± SE: 1.68 
± 0.64 kg), while mothers in better condition lost more mass if they had a daughter (N= 108; 
mean difference ± SE: -1.00 ± 0.30 kg,  Table 4). Mass gain also tended to be affected by an 
interaction between year and sex of previous young (F3,132 = 2.31,  P = 0.080). Mothers of 
daughters  had  lower  mass  gain  than  mothers  of  sons  in  2009-2010  but  the  trend  was 
reversed in 2011-2012 (Supplementary Table S4).
At Anglesea, contrary to unmanipulated females at the Prom, manipulated females that did 
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not reproduce over consecutive years had similar mass gain to females that produced LPYs in 
consecutive  years (mean  difference  ±  SE:  0.96  ± 1.20  kg,  F1,42 =  0.64,  P =  0.43)  when 
controlling for initial mass, inter-capture interval and year of first capture.
At  Serendip,  controlling  for  initial  mass,  inter-capture  interval  and  year  of  first  capture, 
manipulated  females  gained  more  mass  than  control  females  that  were  successful  in 
consecutive years (mean difference ± SE: 4.61 ± 1.56 kg, F1,7 = 8.67, P = 0.022)
Growth over two successive reproductive events: leg growth
At  the  Prom  (N  =  159),  a  model  explaining  13%  of  leg  growth  showed  no  effects  of 
reproduction  (F3,150 =  1.09,  P =  0.36) when  controlling  for  inter-capture  interval  (mean 
difference ± SE: 4.9 ± 3.8 mm;  F1,150 = 1.68,  P = 0.197), year of recapture  (F3,150 = 3.72,  P = 
0.013) and leg length at first capture (mean difference ± SE: -0.2 ± 0.04 mm; F1,150 = 18.84, P < 
0.001). Females that failed to have a large pouch young in year 1 and had one in year 2 ('NPY-
PY'), however, tended to grow more than other females (F1,152 = 1.94,  P = 0.17; 'NPY-NPY': 
mean difference ± SE: -4.8 ± 2.8 mm, 'PY-NPY': mean difference ± SD: -3.2 ± 2.2 mm, and 'PY-
PY':  mean difference ± SD: -2.1 ± 1.9 mm). There was no interaction between age class and 
previous reproduction (F2,156 = 0.02, P = 0.98). Age class (F2,148 = 1.04, P = 0.35), sex of current 
(F1,94 = 0.36, P = 0.55) and previous young (F1,139 = 0.08, P = 0.78) did not affect leg growth. No 
interaction between sex and previous bod condition (F2,91 = 1.95,  P = 0.15) or between sex 
and year (F3,91 = 0.44, P = 0.73) was found when controlling for body condition in year 1. 
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Compared to females that produced LPYs in consecutive years, leg growth of manipulated 
females was similar at Anglesea (mean difference ± SE: 4.0 ± 5.5 mm; F1,44 = 0.52, P = 0.47), 
while it increased at Serendip (mean difference ± SE: 6.6 ± 2.1 mm; F1,7 = 10.28,  P = 0.015) 
when controlling for inter-capture interval, initial leg length and year of first capture.
Growth over two successive reproductive events: arm growth
At the Prom, a model (R² = 27%) including year of recapture (F3,152 = 2.51, P = 0.06) and arm 
length at first capture (F1,152 = 28.32, P < 0.001), suggested that reproductive status affected 
arm growth (F3,152 = 5.94, P < 0.001). NPY-PY females had greater arm growth than PY-NPY or 
PY-PY  females,  but  tended to  be similar  to  NPY-NPY females  (Table  3).  Arm growth was 
independent of age class (F2,149 = 1.18, P = 0.31), inter-capture interval (F1,151 = 2.60, P = 0.11), 
sex of current (F1,93 = 1.23, P = 0.27) and previous young (F1,139 = 0.44, P = 0.51). There was, 
however,  a  trend  suggesting  a  possible  interaction  between  age  class  and  previous 
reproduction but sample size of young and old individuals was likely insufficient to detect it  
(F1,157 = 2.06, P = 0.13). Among unsuccessful individuals, young females did not differ from the 
others (prime-aged: t = -0.68, P = 0.77 and old: t = 0.56, P = 0.84) but young mothers tended  
to have greater growth than older ones (F1,120 = 2.19, P = 0.14; 2.2 ± 1.5 mm more than prime-
aged females and 3.5 ± 1.9 mm more than old females).
There was a nearly significant interaction between sex of young in year 2 and body condition 
in year 1 (F1,93 = 3.78,  P = 0.055) affecting arm growth. Females generally had more arm 
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growth if they had a daughter than a son in year 2 (mean difference ± SE: 2.7 ± 1.2 mm; F1,69 = 
4.40, P = 0.040) but mother in the highest condition were not influenced by the sex of their 
current young (mean difference ± SE: 0.3 ± 2.0 mm; F1,18 < 0.01, P = 0.97). There was also an 
interaction between sex and year (F3,91 = 3.19, P = 0.027) when controlling for previous body 
condition. Mothers of daughter in 2009-2010 and 2011-2012 had higher arm growth than 
mothers of  sons, but the effect of sex of young in 2008-2009 was reversed (Supplementary 
Table S4).
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   Table 3 Linear models of mass change and arm growth according to reproductive status 
   over two successive years for 87 eastern grey kangaroos females at Wilsons Promontory, 
   Victoria, Australia, 2008-2012. PY indicates a year when the female had a young that 
   survived to the ‘large’ stage, or about 7 months of age; NPY indicates a year when the 
   female did not produce a young that survived to the ‘large’ stage.
Mass change (kg) Arm growth (mm)
Variables Estimate SE t value P Estimate SE t value P






-2.458 0.422 -5.82 <0.001
NPY-NPY:
-3.1 1.5 -2.07 0.162
PY-NPY:
-2.932 0.334 -8.79 <0.001
PY-NPY:
-4.6 1.2 -3.92 <0.001
PY-PY:
-0.829 0.308 -2.69 0.037
PY-PY:




















-0.029 0.340 -0.09 0.999
2010:
-0.5 1.2 -0.45 0.968
2011:
-0.938 0.355 -2.64 0.044
2011:
2.1 1.2 1.72 0.313
2012:
0.149 0.312 0.48 0.964
2012:
0.4 1.1 0.39 0.979
    Notes: The analysis was based on 157 female measurements for the mass and 160 for arm growth.     
    Significant effects are in boldface. Categorical effects are in italic.
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      Table 4 Mass change ± SD (kg/year) over two successive years according to body condition 
      and sex of young produced in year 1 for 89 eastern grey kangaroos females (143 
      measurements) at Wilsons Promontory, Victoria, Australia, 2008-2012. Females in the 
      poorest initial condition were those in the lowest quartile of body condition.
Offspring sex 
in Year 1
All females Females in poorest 
condition 
Females in average or 
good condition
Son -0.394 ± 2.059 -0.333 ± 2.421 -0.413 ± 1.956
Daughter -0.546 ± 2.318 1.304 ± 2.728 -1.250 ± 1.704
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Figure 1 Mass change as a function of reproductive status over two successive years for 87 
eastern  grey  kangaroo females  at  Wilsons  Promontory,  Victoria,  Australia,  2008-2012.  PY 
indicates a year when the pouch young survived to at least 7 months of age, NPY refers to 
years when the female did not reproduce or the pouch young disappeared before 7 months 
of age. Different letters indicate significant differences at P < 0.05. Sample sizes ranged from 
14 to 76 mass change measurements.
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Discussion
To our  knowledge,  this  is  the  first  study  to  quantify  experimentally  a  trade-off  between 
structural growth and reproduction in wild mammals and to show an effect of offspring sex 
on  limb  growth.  Our  approach  combining  experimental  manipulation  and  multi-year 
monitoring of a large sample of marked kangaroos allowed us to reveal (i) a somatic cost of  
reproduction, (ii) a link between reproductive success and individual ability to gain mass and 
(iii) an interplay between female body condition and somatic cost of offspring of different sex.
Females prevented from reproducing had greater mass gain and leg growth than females that 
reproduced. The positive correlation between days spent lactating and long-term growth in 
unmanipulated females suggests that the trade-off between growth and reproduction was 
masked by individual heterogeneity in resource acquisition. Individual differences in resource 
acquisition were evident in the unmanipulated population, where females that raised a large 
pouch  young  in  successive  years  gained  mass  compared  to  unsuccessful  females  in 
consecutive years. Current and previous reproductive effort decreased leg growth, but this 
effect disappeared when growth was considered over the long term. Over the short term, all 
females paid a somatic cost of reproduction. Over the longer term, however, this cost seemed 
to disappear because only females able to acquire more resources reproduced multiple times 
over time windows of 2-4 years, leading to an apparent correlation between days lactating 
and growth. These results also suggest that females restrained reproductive effort to limit its 
impact on skeletal growth. Contrary to our expectations, mothers of daughters generally lost 
mass compared to mothers of  sons,  but had greater limb growth. Females in poor  body 
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condition, however, gained more mass if they had a daughter than if they had a son. Those 
apparently contradictory patterns reveal that the cost of reproduction has different effects on 
different somatic functions.
Our study provides important insights on the trade-offs between life-history traits, despite 
substantial individual differences (Reznick 1985; Clutton-Brock & Sheldon 2010). Manipulated 
females had greater long-term mass gain and skeletal growth than control females, revealing 
the negative effects of reproduction on growth. This negative correlation was also found for 
short-term mass  gain  of  unmanipulated females,  but  not  for  leg growth.  The analysis  of 
growth per reproductive episode showed reproductive costs in unmanipulated females. Mass 
gain and arm growth decreased for  successful  females,  but leg growth was generally not 
affected, leading to a reduction in body condition. Our results are consistent with other long-
term correlative  studies  that  reported  a  negative  impact  of  reproductive  effort  on  body 
condition (Clutton-Brock  et  al. 1983),  on  maternal  mass  of  precocious  females  (Green & 
Rothstein  1991)  or  on  mass  gain  of  young females  (Hamel  &  Côté 2009).  These  studies 
illustrate the value of long-term monitoring of marked individuals to evaluate how individual 
differences  affect  reproductive  strategies  (Clutton-Brock  &  Sheldon  2010).  Our  analyses 
suggests that reproduction at times reduced mass gain to a point where the female was 
unable to reproduce the following year. Leg growth, however, showed no short-term negative 
effect of reproduction and positive long-term effects in analyses for unmanipulated females. 
This result suggests that leg length could be an important trait for long-term fitness (Gerhart 
et al. 1997; Beauplet & Guinet 2007) so that females reduce the negative impact of one 
reproduction by decreasing their subsequent reproductive effort,  and only those that can 
ensure continued leg growth reproduce in consecutive years.  
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Individual  differences  in  age  and initial  size  affected  growth,  thus  the  amount  of  energy 
available for reproduction. Younger, smaller and lighter individuals generally allocated more 
resources  to  somatic  than  to  reproductive  functions,  leading  to  faster  growth  when 
compared to older and larger females. In large herbivores, body mass and mass gain are often 
positively  correlated  with  reproductive  success  (Gaillard  et  al. 1992;  Festa-Bianchet  & 
Jorgenson 1998; Stewart  et al. 2005). Strategies to reduce the impacts of reproduction on 
maternal body condition are also important because a decrease in maternal condition can 
lower survival (Tavecchia  et al. 2005), reduce future reproduction (Persson 2005) and have 
negative  effects  on  growth  and  survival  of  offspring  (Martin  &  Festa-Bianchet  2011). 
Individual  ability  to  accumulate  resource  appears  to  increase  with  body  size  and  may 
influence reproductive costs,  as reported in bighorn ewes (Festa-Bianchet  et al. 1998).  In 
kangaroos, females that gained more mass were more likely to reproduce successfully, but 
reproductive effort decreased growth and mass gain. How individuals deal with those two 
opposite  constraints  remains  unclear.  The  cost  of  reproduction  should  affect  females 
according  to their  individual  capacity  to acquire  resources  rather  than their  reproductive 
effort  when allocation is  less  variable  than acquisition (Hamel  et  al. 2010b).  In  addition, 
Gittleman  and  Thompson  (1988)  underlined  the  importance  of  behavioral  changes  to 
compensate for the energy costs of reproduction. Female eastern grey kangaroos increase 
foraging to cope with reproductive costs (Cripps  et al. 2011), but females also show wide 
variability in foraging behaviour (Gélin  et al. 2013).  Therefore,  individual  heterogeneity in 
resource acquisition may partly arise from individual foraging strategies. These strategies may 
fully  compensate  for  current  reproductive  costs  by  avoiding  immediate  somatic  costs  as 
reported by Hamel and Côté (2009) for prime-aged female mountain goats. Young individuals 
in  particular  face  the  energy  demands  of  both  growth and reproduction  (Stearns  1992), 
although in species with indeterminate growth, all ages face this trade-off to some extent. 
Young  female  kangaroos  were  able  to  increase  body  mass  more  than  older  ones  when 
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controlling for reproductive effort. In ungulate, young primiparous females often must skip 
reproduction  in  the  following  year (Hamel  & Côté 2009,  Martin  & Festa-Bianchet  2012). 
Young females generally have higher bite rates than older ones, for instance in both mountain 
goats and kangaroos (Hamel & Côté 2009; Gélin  et al. 2013). A strong effect of changes in 
foraging  behavior  on  growth  may suggest  that  compared  to  ungulates  in  more  seasonal 
environments, kangaroos have a more “income breeder” strategy (Stearns 1992).
Our  results  on mass  gain suggest  a  higher reproductive  costs  of  daughters than of  sons,  
contrary to the pattern usually reported for sexually dimorphic mammals (Clutton-Brock  et  
al. 1981; Bérubé et al. 1996). Mothers nursing sons, however, increased their foraging effort 
compared to mothers of daughters, suggesting a higher energy requirements of sons than of 
daughters (Gélin et al. 2013). If females that conceive sons generally had higher reproductive 
potential  than  females  that  conceived  daughters,  as  reported  for  Tammar  wallabies 
(Macropus eugenii, Robert et al. 2010), they may be also better able to maintain their mass 
than mothers of daughters (Table 4). Therefore, individual differences in body condition could 
hide differential  sex allocation.  Indeed, among mothers in poor condition, those that had 
daughters gained more mass and had greater arm growth compared to those that had sons. 
Furthermore, males are only 10% heavier than females at permanent pouch emergence and 
most sexual dimorphism develops after weaning (Poole et al. 1982). Consequently, the cost of 
nursing pouch young may not vary much according to sex.  Interestingly,  limb growth was 
reduced if the current young was a male but was independent of sex of previous young. 
Therefore, mothers of sons may be able to cope with the immediate additional cost of raising 
a male in terms of mass gain but may not avoid costs in terms of limb growth. There may be a  
trade-off  not  only  between reproduction  and growth but  also  among  somatic  functions, 
because resources were allocated to mass recovery rather than limb growth. It may be more 
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important for breeding females to retain their mass rather than to increase their size, as  
females that lost mass were subsequently unable to reproduce. The interactions between sex 
of young and previous body condition or years suggests that sex allocation strategies depend 
on body condition and environmental resource availability. The proportion of sons produced 
did not affect maternal growth, possibly because kangaroo females manipulated offspring sex 
ratio or sex-specific maternal effort according to their body condition to limit the somatic 
costs of lactation. Ongoing research is examining this possibility.
Higher bite rate in 2011 at the Prom suggested an increase in reproductive cost (Gélin et al. 
2013). The lower mass gain in 2011 compared to other years (Table 3) also suggests that 
lower resource availability led to an increase in reproductive cost and lower reproductive 
success in that year. Trade-off between somatic functions is again suggested by the higher 
arm growth in 2011. These complex results underline the  importance of collecting varied 
morphological traits and monitoring marked individuals for several years to understand life-
history patterns in changing environments. Variable selective pressure could act on different 
morphometric  traits  and favour the maintenance of  alternative tactics  within and among 
individuals but also among populations.
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Chapitre III 
STRATÉGIES DE REPRODUCTION, INTERVALLE 
DE NAISSANCE 
ET BIAIS DU SEXE-RATIO
Un effet  négatif  de  l'effort  reproducteur  sur  la  reproduction  suivante  a  été  montré  chez 
plusieurs  espèces  de  grands  mammifères. Toutefois,  le  coût  de  la  reproduction  devrait 
dépendre des capacités individuelles d'acquisition et d'allocation. On s'attend ainsi à ce que 
la diminution expérimentale de l'effort reproducteur augmente le succès reproducteur futur, 
effet qui aurait été difficlement détectable en l'absence de manipulation du fait des capacités 
variables  entre  les  individus.  Les  grands  mammifères  longévifs  sont  supposés  avoir  une 
stratégie  de  reproduction  conservative  où  le  succès  reproducteur  futur  des  femelles  va 
dépendre de leur capacité à investir à partir des ressources accumulées individuellement. Les 
individus  capables  de  compenser  pour  la  perte  de  masse  peuvent  s'assurer  un  meilleur 
succès reproducteur (CHAPITRE II), en dépit de leur précédente reproduction. On peut aussi 
s'attendre  à  ce  que  les  différences  entre  sites  expliquent  une  partie  substantielle  de  la 
variabilité dans le succès reproducteur. La réduction des coûts de la reproduction en terme 
d'aptitude phénotypique nécessite du temps. On s'attend donc à ce que la durée de l'effort 
reproducteur augmente l'intervalle entre les naissances, cela selon la condition corporelle et 
le site.
Les  hypothèses  pour  ce  chapitre  ont  été  développées  conjointement  avec  Marco  Festa-
Bianchet. J'ai fortement été impliqué dans la récolte des données dans les sites d'Anglesea, 
Promontory et Serendip durant trois années de terrain, pendant lesquelles la majorité des 
données utilisées ont été rassemblées. Les observations provenant de Plenty Gorges et Yan 
Yean  ont  été  fournies  par  Graeme  Coulson.  L'effort  reproducteur  des  femelles  avait  été 
manipulé lors d'études précédentes par Michelle Wilson et Graeme Coulson. J'ai créé des 
bases de données pour les statuts reproducteurs, pour les mesures et les dates de naissance 
qui pourront être utilisées par les prochains chercheurs. J'ai fait les analyses statistiques et ai 
rédigé  le  manuscrit.  Marco  Festa-Bianchet  ainsi  que  les  co-auteurs  ont  participé  à 
l'amélioration du manuscrit.              
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Abstract
1. When resource are scarce, female mammals face a trade-off between lactation and other 
life-history traits such as growth, survival and subsequent reproduction. Kangaroos are ideal 
to test predictions about reproductive costs because they may simultaneously lactate and 
carry a young, have indeterminate growth and a long breeding season. We explored how 
individual and environmental variables affect the costs of reproduction for eastern grey 
kangaroos (Macropus giganteus), combining an experimental reduction of reproductive effort 
with multi-year monitoring of 270 marked females in five populations.
2. Manipulation  should  control  for  individual  heterogeneity,  revealing  the  costs  of 
reproduction  and  their  likely  sources.  We  also  examined  the  fitness  consequences  of 
reproductive  effort  and  offspring  sex  among  unmanipulated  individuals  to  test  if  sex 
allocation strategies affected trade-offs.
3. Costs  of  reproduction  included  longer  inter-birth  intervals  and  lower  probability  of 
producing a young that survived to 7 months in the subsequent reproductive event. Weaning 
success, however, did not differ significantly between manipulated and control females. The 
effects of manipulation were less evident when controlling for individual body condition and 
population,  suggesting  that  reproductive  effort  reduced  individual  condition  and 
compromised  subsequent  reproduction.  The  effect  of  reproductive  effort  on  inter-birth 
interval,  however,  remained  strong  when  accounting  for  individual  and  population 
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differences.
4. Mothers of sons were generally more likely to have a young that survived to 7 months and 
to  weaning  in  the  following  year,  compared  to  mothers  of  daughters.  Young  females,  
however, had lower reproductive success after producing a son than a daughter, and offspring 
sex did not affect subsequent reproductive success in years when reproductive costs were 
higher than average.
5. The fitness costs of reproduction arise from constraints in both acquisition and allocation. 
To face these costs, females delay subsequent parturition and may manipulate offspring sex 
ratio. Reproductive tactics thus vary according to the amount of resource available to each 
individual,  promoting  a  wide  range  in  reproductive  performance  within  and  among 
individuals and populations. 
Key  words:  Reproductive  costs,  trade-off,  experimental  manipulation,  individual 




The substantial energy costs of lactation (Robbins 1983; Oftedal 1985) should force a trade-
off between current reproduction and other life-history traits such as growth, survival and 
subsequent reproduction (Stearns 1992; Roff 2002).  Yet  correlative studies of wild animals 
often produce ambiguous results (Reznick 1985),  probably because reproductive costs are 
hidden by individual heterogeneity  (van Noordwijk & de Jong 1986; Beauplet  et al. 2006; 
Weladji et al. 2008). Experimental manipulations are a powerful approach to examine fitness 
trade-offs while controlling for individual differences (Partridge & Harvey 1988; Reznick et al. 
2000; Oksanen et al. 2001). Reproductive effort of birds, reptiles and small mammals can be 
manipulated by modifying clutch or  litter  size (Slagsvold 1984;  Sinervo & DeNardo 1996; 
Koivula et al. 2003), but logistical difficulties have limited the number of manipulative studies 
of wild large mammals (Tavecchia et al. 2005; Cripps et al. 2011), which tend to be long-lived, 
highly iteroparous, and often rely on body reserves to meet reproductive expenses (Jönsson 
1997).  Large herbivores have a conservative reproductive strategy,  favoring maternal  over 
juvenile  survival  (Gaillard  et  al. 1998)  contrary  to  small  mammals  (Koivula  et  al. 2003). 
Therefore, they may not show the same fitness trade-offs as other species and may respond 
differently  to  experimental  manipulations  (Partridge  &  Harvey  1988).  For  example, 
contraception of young feral  sheep,  Ovis aries (Tavecchia  et al. 2005) did not reveal  clear 
fitness trade-offs, possibly because the manipulation allowed some females in poor condition 
to survive. Experimental manipulations of reproduction in wild animals can rarely attain the 
sample size required to examine how fitness trade-offs vary in response to individual and 
environmental changes (Partridge & Harvey 1988). For instance in large mammals, females 
reproductive allocation is typically age-specific (Hamel & Côté 2009). Reproductive strategies 
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differ substantially among individuals and over time, as resource availability or population 
density change (Schaik & van Noordwijk 1985; Ezard et al. 2007). Manipulative experiments 
of different age classes and sites are needed to better understand fitness trade-offs in species 
with  conservative  reproductive  strategies  (Clutton-Brock  &  Sheldon  2010).  Longitudinal 
studies of marked individuals can also partly account for individual or environmental effects 
that  may  hide  reproductive  costs,  through  statistical  control  of  confounding  variables 
(Partridge & Harvey 1988; McNamara & Houston 1996; Clutton-Brock & Sheldon 2010). Few 
studies of large mammals,  however, have monitored enough individuals to perform these 
analyses,  and  those  studies  have  mostly  concerned  temperate  ungulates  or  pinnipeds 
(Clutton-Brock & Sheldon 2010).
We  explored  how  several  individual  and  environmental  variables  affected  the  costs  of 
reproduction  in  female  eastern  grey  kangaroos  (Macropus  giganteus),  combining 
experimental contraception with multi-year monitoring of hundreds of marked individuals in 
five populations. Kangaroos present several characteristics that make them attractive to test 
predictions about the cost of reproduction. First, they have an extended lactation and face 
the additional energy cost of carrying a young, which can be over a quarter of maternal mass 
(Poole, Carpenter & Wood 1982). Two main stages can be used as a reference to measure 
reproductive success: survival to 7-8 months ('LPY' for 'Large Pouch Young') and to weaning at 
18 months of  age (Poole 1982).  Lactation until  both reference points requires substantial 
energy expenditure: mothers nursing LPYs have high energy requirements (Cripps et al. 2011) 
and weaning a young led to increased bite rates one year later (Gélin et al. 2013). Survival to 
these  two  stages  is  likely  affected  by  different  factors:  until  the LPY  stage,  young  are 
protected  in  the  pouch,  but  between  permanent  pouch  exit  at  about  11  months  and 
weaning,  the effects of environment should increase. Second, contrary to most mammals 
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with determinate growth, where only primiparous females face a trade-off between growth 
and reproduction, female kangaroos have indeterminate growth (Poole  et al. 1982; Jarman 
1983). The fitness cost of reproduction for eutherians are often more evident for small and 
growing females, that have fewer resources to allocate to reproduction or face the combined 
costs of reproduction and growth (Hamel & Côté 2009). Kangaroos, however, face a growth-
reproduction allocation trade-off at each reproductive episode. Third, kangaroos may breed 
all year, even though most births occur in summer (Poole 1982), whereas most large mammal 
studies so far have a shorter breeding season (ungulates: 2 weeks in bighorn sheep (Ovis  
canadensis), Feder  et al. 2008; or pinnipeds: 10 weeks in grey seals (Halichoerus grypus), 
Anderson  et  al. 1975).  A  long  breeding  season  may  allow  flexibility  in  the  timing  of 
subsequent reproduction,  to adjust for  previous reproductive effort.  With highly seasonal 
reproduction,  females  cannot  adjust  reproductive  timing  according  to individual  resource 
acquisition. A  delay  of  the  next  reproductive  event  in  response to reproductive  effort  is  
common in species where births are not strictly seasonal (Cheney et al. 2004). Consequently, 
we predicted that  inter-birth interval  would increase with previous reproductive effort  in 
kangaroos. 
The  source  of  variation  in  fitness  trade-offs  is  of  particular  interest  for  understanding 
reproductive strategies of large mammals with long breeding seasons. These trade-offs have 
been investigated in correlative studies while controlling for  individual  and environmental 
characteristics (Festa-Bianchet et al. 1998; Martin & Festa-Bianchet 2011; Hamel et al. 2012). 
No experimental studies, however, attempted to identify the possible sources of changes in 
reproductive  performance  between  manipulated  and  unmanipulated  females.  Mass  of 
breeding  female  that  we  monitored  ranged  from  18.5  to  38.5  kg,  suggesting  strong 
heterogeneity in individual reproductive potential. In addition, contracepted females gained 
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more mass than controls (Gélin et al. In prep). Body condition is an important determinant of 
reproductive success in many species (Gaillard et al. 2000) and mass gain, but not leg growth, 
appeared positively correlated with reproductive success in kangaroos (Gélin et al.  In prep). 
Therefore,  we  tested  whether  body  condition  during  the  previous  reproductive  attempt 
affected variation in reproductive success. The cost of reproduction can also be affected by 
individual  constraints  in  resource  allocation  that  vary  with  age  (Martin  & Festa-Bianchet 
2011). Young individuals generally allocate more resources to somatic functions than older 
individuals,  because they need to grow  (Gélin  et  al.  In  prep),  leading to greater  costs of 
reproduction  for  young  individuals  (Hamel  &  Côté  2009).  Reproductive  costs  may  also 
increase  with  poor  environmental  conditions  (Festa-Bianchet  et  al. 1998) which  reduce 
resource acquisition (Gélin et al. 2013). We thus predicted that, for a given level of current 
reproductive  effort,  subsequent  reproductive  success  would be decreased and inter-birth 
interval increased by poor body condition, young age and poor environmental conditions.
In  polygynous  and  dimorphic  mammals,  sons  usually  carry  a  greater  fitness  cost  than 
daughters  (Bérubé  et  al. 1996;  Rickard  et  al. 2007 but  see  Byers  & Moodie 1990).  Male 
eastern grey kangaroos grow faster than females (Poole et al. 1982), and as adults they are 
more than twice as heavy (Weckerly 1998). Consequently, mothers of sons could need more 
resources than mothers of  daughters,  as suggested by their  higher bite rate  (Gélin et  al. 
2013). Therefore, we expected that mothers of sons would suffer a decrease in subsequent 
reproductive  success  and  an  increase  in  inter-birth  interval  compared  to  mothers  of 
daughters. The ability to provide greater care to sons, however, may depend on maternal 
condition and environmental resources  (Kruuk  et al. 1999;  Robert  et al. 2010), so that the 
higher cost of sons could become obvious only when resources are limited. If mothers in poor 
condition tended to conceive daughters, they may show reduced subsequent reproductive 
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success. Female kangaroos that produced daughters lost mass compared to mothers of sons 
(Gélin et al. In prep), suggesting that manipulative offspring sex ratio (Trivers & Willard 1973) 
may  be  part  of  their  reproductive  strategy.  Evidence  of  adaptive  offspring  sex  ratio 
manipulation remains inconsistent in sexually dimorphic mammals (Cameron et al. 2008) and 
its fitness consequences are seldom documented (Clutton-Brock & Iason 1986).
Methods
Study Areas and data collection
We  monitored  kangaroos  in  five  populations  in  Victoria,  Australia:  Anglesea  Golf  Club 
(38°24'S,  144°10'E),  Wilsons  Promontory  National  Park  (38°57'S,  146°17'E),  Serendip 
Sanctuary  (38°00'S,  144°24'E),  Plenty  Gorge  Parklands  (37°37'S,  145°06'E)  and  Yan  Yean 
Reservoir catchment  (37°32'S, 145°09'E).  The climate at all sites is temperate, with average 
annual rainfall ranging from 447 mm at Serendip to 1097 mm at the Promontory (Australian 
Bureau of  Meterology).  Vegetation includes mostly grass at Anglesea (Inwood  et al. 2008), 
grassy woodland at Serendip and Plenty Gorge (Cripps 2008), a variety of grasses, sedges, 
herbs and ferns at Wilsons Promontory (Davis  et al. 2010) and open forest and disturbed 
open woodland at Yan Yean (Ramp & Coulson 2002). According to ecological characteristics, 
Anglesea, Serendip and Plenty Gorges presented better environmental conditions than Yan 
Yean and Wilsons Promontory (Table 1).
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We caught kangaroos by Zoletil injection using a pole syringe (King et al. 2011) or in a draw-
string trap (Coulson 1996). We marked individuals with a unique combination of coloured ear 
tags and collars, and collected standard morphometric measurements (Poole et al. 1982) at 
each  capture.  Female  were  usually  captured  about  6 weeks  before  conception  (average 
capture date: November 28 ± 112 days, average parturition date: January 15 ± 61 days). The 
mass of breeding females ranged from 16 to 37.5 kg, while leg length varied from 419 to 563 
mm. We measured body condition using the ‘scaled mass index’  (Peig  & Green 2009),  a 
regression of individual  mass and leg length controlling for the average leg length of the 
population. Values were determined for each population separately because of substantial 
variation in mass (Supplementary Table S1). We used three age classes: ‘Young’ females were 
known-age individuals first caught as pouch young or subadults (≤ 20 kg) and aged 2-6 years 
while reproductively active during our study. Other females were classified by incisor wear as 
‘Old’ (teeth missing or worn within 1-2 mm of the gum line) or ‘Prime-age’. We documented 
up to 90 reproductive episodes by young females, 585 by prime-aged and 93 by old females 
combining Anglesea, Promontory and Serendip, the sites where we monitored all age classes.
Presence,  sex  and  survival  of  the  young  were  determined  at  capture  or  through  pouch 
observations. Birth date was estimated using Poole et al.'s (1982) growth curves for head, leg 
and foot measurements of pouch young and averaging the results. Date was coded as Julian 
days with August 1st as day 1: this date was chosen because less than 5% of births were 
recorded in July or August. Nearly all females in our study populations had one reproductive 
cycle per year, with inter-birth intervals averaging 373 ± 52 days for females whose young 
were caught and aged in successive years. 
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We measured success at each reproductive episode according to whether or not a female 
had a young that survived to the 'Large Pouch Young' ('LPY', about  7-8 months old) stage, 
with a fully furred head that often protruded from the pouch. We attempted to recapture the 
female when the young was at this stage to mark it with small ear tags. For each reproductive 
episode, we classified females as unsuccessful (acronym 'NPY' for 'No Pouch Young') if they 
did not reproduce or if their young disappeared before the ‘LPY’ stage. We classified young as 
weaned if they survived to 18 months, about 5-7 months after permanent pouch exit (Poole 
1982). For weaning success, unsuccessful females included those whose young died before 
weaning and those that did not reproduce. Our overall  sample included 876 reproductive 
events by 360 females. 
We used these large sample sizes to assess how reproductive success and inter-birth interval 
were affected by previous reproduction, with separate analyses to examine the possible costs 
of producing a young that survived to the 'LPY' stage, of weaning an offspring, and the effects 
of offspring sex. Our analyses also accounted for independent variables including female age 
class, preconception body condition, previous parturition date, year and study population.
Experimental manipulation and statistical analyses
An earlier study tested the effectiveness of contraceptives in female kangaroos in three of our 
populations (Wilson 2013). We built upon that experimental manipulation to test hypotheses 
about  the  cost  of  reproduction.  In  a  first  step,  we  sought  to  compare  subsequent 
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reproductive success and inter-birth interval among unmanipulated females by comparing 
those whose young reached the 'LPY' stage to females whose young failed to reach this stage 
or that had no young, and by comparing mothers that weaned a young to females that failed 
to do so. We then compared reproductive success of manipulated females in the first year 
they reproduced after manipulation with control females.  At Anglesea, we used data from 
197  females,  including  8  with  subcutaneous  implants  of  either  deslorelin  (2  x  4.7  mg, 
Suprelorelin, a GnRH agonist, Peptech Animal Health, Australia) or levonorgestrel (3 x 70 mg, 
Norplant II, a progestin, Leiras, Finland) (Wilson 2012). Manipulated females also included 14 
whose very small pouch young (mostly less than 2 months old) was removed (Wilson 2012) 
and that  did not  conceive  again for  at  least  4 months  after  the young was removed.  At  
Serendip, our sample of 46 females included 6 that were implanted with deslorelin or whose 
very  small  young  was  removed.  At  Plenty  Gorge,  13  of  44  females  were  treated  with 
deslorelin or  had a very small  pouch young removed. At the Promontory,  7 females that  
abandoned their large pouch young at capture were considered as manipulated. No females 
were manipulated at Yan Yean. We compared survival to 'LPY' and to weaning of the young 
produced  by  manipulated  and  unmanipulated  females  at  the  subsequent  reproductive 
opportunity. We also compared inter-birth interval in days for females that had their young 
removed  and  unmanipulated  ones.  We  excluded  from  inter-birth  interval  analyses  one 
manipulated female whose inter-birth interval was much shorter (124 days) than for other 
manipulated females (average 333 ± 56 days). Regular monitoring of females with young-at-
foot was conducted at Anglesea, Promontory and Serendip, therefore analysis of weaning 
success was restricted to those sites.
An experimental reduction of reproductive effort resulted in an increased mass gain, which in  
turn is positively correlated with higher reproductive success and vary according to inter-
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annual differences in kangaroos (Gélin  et al. In prep). Thus in a second step, we included 
preconception  body  condition  and  site  as  fixed  effects  to  investigate  if  the  effects  of 
manipulation  on  next  reproduction  was  direct  or  acted  through  their  consequences  on 
individual characteristics, possibly interacting with environmental effects. We do not present 
results for comparison among unmanipulated females as the effect of reproductive effort in 
year 1 on reproductive success in year 2 did not differ from those obtained during the first  
step of our analysis (Supplementary Tables S2-S3). In addition, we tested specific predictions 
about how the costs of reproduction were affected by age-dependent constraints in energy 
allocation  at  Anglesea  and  Promontory  and  by  environment-dependent  constraints  in 
resource acquisition at  Promontory, by considering different categories of age or years in 
each population separately. 
In a third step, we investigated the costs of reproduction on next reproductive success and 
inter-birth  interval  according  to  offspring  sex.  Specific  predictions  about  allocation  and 
acquisition of resources were tested by including the interactions between offspring sex in 
year 1 and female age class at Anglesea and Promontory, and between offspring sex in year 1 
and year of study at  Promontory.  We also present an analysis  of an interaction between 
weaning success in year 1 and offspring sex in year 2 on bite rate of mothers, based on 316 
focal observations of 49 individuals in 2010-2011 at Promontory. Bite rate was the number of 
bites during 10-minutes focals, controlling for foraging time while the head was visible Gélin 
et al. 2013).
Birth date of previous young was included as a covariate in every model explaining variability 
of inter-birth interval to control for strong seasonal effects   (P < 0.01 in every model). The 
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effect of survival to 'LPY' on inter-birth interval could not be tested because successive birth 
dates were only known for 5 females whose young died before the LPY stage.  We did not 
analyze  weaning  success  in  2012,  because  young  from  that  cohort  had  not  reached  18 
months of age when data collection ended. The interaction between age and production of 
an 'LPY' in year 1 on weaning success in year 2 was not investigated at Anglesea because we 
only monitored 4 young females, all of which had 'LPYs' in year 1.
We used generalized linear models for reproductive success, coded as a binary variable ('LPY' 
or not; weaned or not) and linear models for inter-birth intervals. Individual as a random 
effect was not significant (Chi-square test  and P > 0.05)  in linear  mixed models and was 
removed from subsequent analyses  (Zuur  et al. 2009). All analyses were performed with R 
version  2.13  (R  Fondation  for  Statistical  Computing,  Vienna,  Austria) and  user  interface 
Rstudio,  version  0.97.248  (Rstudio  Integrated  Development  Environment,  Boston,  MA, 
U.S.A.). For each variable of interest, we began with a saturated model, then used reduced 
data sets excluding missing values to assess the influence of each independent variable by 
backward stepwise elimination of non-significant variables, leading to  a minimal adequate 
model  (Crawley 2007; Zuur  et al. 2009).  Model  estimates are reported  ± SE.  We did  not 
include results for unmanipulated femlales at Plenty Gorge because there was no variation in 
reproductive success, all females had an LPY in year 1.
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   Table 1 Characteristics of the 5 kangaroo study sites in Victoria, Australia. Numbers of 
   marked females and female-years indicate site-specific total sample sizes. Sample sizes for 
   each analysis are indicated in the text.
























Promontory 2008-2012 121 274 Yes 6 Predators* 
removed





Yan Yean 1992-1998 19 27 No 2.2 Predators* 
removed
       *potential predators include dogs, Canis familiaris, and red foxes, Vulpes vulpes
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Results
Reproductive success, body condition and sites
Unmanipulated females
Survival of the young to LPY in year 1 did not affect a mother's probability of having an LPY in 
year 2 (N = 523, χ²1 = 2.73, P = 0.099), nor to wean a young in year 2 (N = 244, χ²1 = 0.02, P = 
0.88;  Fig 1). Weaning a young in year 1 did not affect survival of the young born in year 2 
(survival to LPY: N = 379, χ²1 = 1.21, P = 0.27; to weaning: N = 204, χ²1 = 2.40, P = 0.12) or the 
inter-birth interval (F1,103 = 0.87, P = 0.35; Fig 1).
Manipulated Versus control females
Manipulated females had a higher probability of having an LPY in year 2 compared to controls 
(N = 516, χ²1 = 15.99, P < 0.001; Fig. 1) and decreased the inter-birth interval (F1,141 = 9.83, P = 
0.002; Fig 1), but their weaning success was not significantly different (N = 235, χ²1 = 2.73, P = 
0.099; Fig 1). 
84
Figure 1 Costs  of  reproduction  in  eastern  grey  kangaroos  in  three  populations,  Victoria, 
Australia. Panels a to c compare survival of the young to the ‘Large’ stage, or about 7 months 
of age, weaning success, and inter-birth interval as a function of previous reproductive effort 
for unmanipulated females. Panels d to f provide the same comparisons between control  
females  and  females  whose  very  small  pouch  young  was  removed  or  that  received  a 
contraceptive implant. * indicates  P < 0.1, *** indicates P < 0.001. LPY, Large Pouch Young. 
Sample size are indicated in the text. 
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Change in reproductive costs according to body condition and site
When analyses included the effects of body condition in year 1 and site (Table 2), the positive 
effect of manipulation on production of an LPY in year 2 weakened, and there was no effect 
on  weaning  success.  Inter-birth  interval  remained  longer  for  control  than  manipulated 
mothers. The interaction between study site and body condition revealed that body condition 
in  year  1  increased reproductive  success  at  Promontory  but  had  no  significant  effect  at 
Serendip or Anglesea. 
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   Table 2 Effects of reproductive effort in year 1 on reproduction in year 2 in female eastern 
   grey kangaroos, controlling for preconception body condition and site effects in three 
   populations (Anglesea, Promontory and Serendip), Victoria, Australia. Estimates are based 
   on GLM (binomial distribution) for LPY and weaning success and LM for inter-birth interval.
Reproductive success in year 2:























































321 0.015 4.63 
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Change in reproductive costs according to age and year
At Anglesea, a nearly significant interaction (χ²2 = 5.34, P = 0.069, Fig 2) between age class (χ²2 
= 4.72, P = 0.094) and reproductive success the previous year (LPY or not, χ²1 = 1.83, P = 0.17; 
N = 186), suggested a cost of reproduction for young and old females, while many prime-aged 
females had either reproductive successes or  failures in consecutive years.  There was no 
effect of age class on the probability of having an LPY in year 2 when this interaction was not 
considered (χ²2 = 0.14 P = 0.93). 
At the Promontory, production of an LPY in year 2 was not affected by interactions between 
production  of  an  LPY  in  year  1  and  female  age  class  (χ²2 =  0.95,  P =  0.62)  or  between 
production of an LPY and year (χ²3 = 1.57,  P = 0.67).  Weaning success in year 2 was not 
affected by interactions between production of an LPY in year 1 and year (N = 134, χ²2 = 0.87, 
P = 0.65), or between production of an LPY in year 1 and age class  (χ²2 = 4.29, P = 0.12). There 
was also no interaction of weaning success in year 1 and age class on production of an LPY in  
year 2 (N = 221, χ²2 = 4.37, P = 0.11). The last two interactions, however, showed the same 
trend as that between weaning success in year 1 and age class, that significantly affected 
weaning success in year 2 (N = 132, χ²2 = 9.93, P = 0.007) in a model including body condition 
in year 1 (χ²1 = 2.24, P = 0.134), year (χ²2 = 22.58, P < 0.001), weaning success in year 1 (χ²1 = 
5.52, P = 0.019) and age class (χ²2 = 14.43, P < 0.001). Weaning success in year 1 decreased 
weaning success in year 2 for young females but increased it for older females (Fig 3). An 
interaction between previous weaning success and year (F3,72 = 2.91,  P = 0.040) showed an 
increased inter-birth intervals for females that weaned a young in 2011 and 2012. In other 
years,  the  few females  that  failed  to  wean  a  young  had  longer  inter-birth  interval  than 
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successful females (Fig 4).
Figure 2 Probability of having a young that survived to the Large Pouch Young (LPY) stage in 
year 2 as a function of age class and LPY production in year 1 for 75 unmanipulated female 
eastern grey kangaroos at Anglesea, Victoria, Australia. 
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Figure 3 Weaning success in year 2 as a function of age and weaning success in year 1 for 77 
unmanipulated female eastern grey kangaroos at Promontory, Victoria, Australia.
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Figure 4 Inter-birth interval as a function of weaning success in year 1 for 54 unmanipulated 
female eastern grey kangaroos monitored in 2009-2012 at Promontory, Victoria, Australia. 
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Sex allocation, body condition and sites
Mothers  of  sons  in  year  1  had  higher  reproductive  success  in  year  2  than  mothers  of 
daughters (survival to LPY: 66% versus 55%, N = 399, χ²1 = 5.60, P = 0.018; to weaning: 32% 
versus 18%, N = 219, χ²1 = 5.29, P = 0.021) but the inter-birth interval was not affected by sex 
of previous young (F1,155 = 0.01, P = 0.93). When the effects of body condition in year 1 and 
site were, however, the effect of sex of young born in year 1 on survival to LPY in year 2 was 
marginally significant (N = 347, χ²1 = 3.79, P = 0.052), weaning success was no longer affected 
by sex of young born the previous year ( N = 194, χ²1 = 1.91, P = 0.17) and there was no effect 
on inter-birth interval (F1,142 = 0.05, P = 0.82). 
Change in reproductive costs according to age and year
At Anglesea, the interaction between female age class and sex of young born in year 1 on  
production  of  an  LPY in  year  2  was not  significant  (N =  162,  χ²2 =  4.65,  P =  0.098)  but 
presented the same trend as the interaction affecting weaning success in year 2 (N = 87, χ²2 = 
6.13,  P = 0.047). Young mothers of sons had lower weaning success in year 2 compared to 
young mothers of daughters, while older mothers showed the opposite pattern (Fig 5).
At the Promontory, production of an LPY in year 2 was not affected by an interaction between 
age class and sex of young born in year 1  (N = 174,  χ²2 = 0.71,  P = 0.70),  but it did vary 
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according to an interaction between sex of young in year 1 and year (N = 174, χ²3 = 15.94, P = 
0.001; Fig 6): survival of young born after a brother was higher than survival of young born 
after  a  sister  in  2010  and  2011  but  not  in  other  years.  Weaning  success  in  year  2  was 
independent of the interaction between age class and sex of young in year 1 (N = 113, χ²2 = 
0.59, P = 0.75), but tended to be affected by an interaction between year and sex of young in  
year 1 (N = 113, χ²2 = 5.96, P = 0.051). In 2009, mothers that had sons the previous year had 
lower weaning success than mothers of daughters, while the contrary was observed in 2010 
and 2011.
Bite rate of females was affected by an interaction between weaning success in year 1 and  
sex of current young (F1,309 = 6.56, P = 0.010) in a model including year (2010-2011), time of 
the day (A.M. or P.M.), duration of the observation and individual female as random effect. 
Compared to females that failed to wean a young, mothers whose young survived to weaning 
in year 1 increased bite rate in year 2 by 8%  if they were nursing a son but reduced it by 9% if  
they had daughters.
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Figure 5 Weaning success in year  2 as  a  function of  sex  of  young born in year  1 for  71 
unmanipulated female  eastern grey  kangaroos of  three age classes  at  Anglesea,  Victoria, 
Australia.
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Figure 6 Probability of having a young that survived to the Large Pouch Young (LPY) stage as a 
function of sex of young born in year 1 for 100 unmanipulated female eastern grey kangaroos 
of three age classes in 2009-2012 at Promontory, Victoria, Australia. 
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Discussion
By combining experimental manipulation of reproductive effort with long-term monitoring of 
multiple populations, we were able to quantify the fitness consequences of reproduction in 
large free-ranging mammals. Compared to control females, those whose reproductive effort 
was experimentally reduced had a higher probability of producing a young that survived to 7-
8  months  and  decreased  their  inter-birth  interval,  but  did  not  show  increased  weaning 
success. The effect of manipulation on inter-birth interval remained substantial also when 
controlling for body condition and site,  revealing that the main fitness cost of reproductive 
effort in this large mammal with a long breeding season was a lowered reproductive rate. A  
comparison of subsequent reproductive success between control and manipulated females 
controlling for body condition and site suggested that the fitness cost of reproduction varied 
according to environmental conditions and mostly operated by reducing individual condition, 
making  subsequent  reproduction  less  likely.  Therefore,  our  experimental  study  identified 
improved body condition,  resulting  from reduced reproductive  effort,  as  a  source  of  the 
higher  reproductive  success  of  manipulated  females,  particularly  under  difficult 
environmental  conditions  at  Promontory.  We  also  detected  reproductive  costs  among 
unmanipulated  females  by  accounting  for  individual  characteristics  and  inter-annual 
differences. Our research identifies kangaroos as both income and capital breeders (Jönsson 
1997), as reproductive success in year 2 is affected by body condition in year 1 only when  
resource are scarce. The effect of offspring sex on subsequent reproductive success varied 
according  to  site,  female  age  and  year.  Mothers  of  sons  in  year  1  were  generally  more 
successful in year 2 compared to mothers of daughters, but not in years where reproductive 
costs were high. Young mothers had lower reproductive success if they had a son than a 
96
daughter,  whereas  older  females  showed  the  opposite  pattern,  suggesting  age-specific 
constraints  and  important  effects  of  individual  heterogeneity  on  reproductive  costs  and 
possibly on survival to old age.
Experimental manipulation revealed the importance of resources and body condition on  
the fitness costs of reproduction
Compared  to  manipulated  females,  control  females  were  less  likely  to  have  an  LPY  the 
following year and had a lower reproductive rate, reflected in a longer inter-birth interval, 
consistent with correlative studies in other species (Albon  et al. 1983; Feder  et al. 2008). 
Survival  to LPY was partly explained by a positive effect of body condition a few months 
before  conception.  Lactation  generally  lowers  mass  gain  (Arnbom  et  al. 1997)  and  our 
experimental  manipulation of reproductive effort provided strong evidence of its negative 
effect on body condition in female kangaroos (Gélin et al. In prep). This is worth noting that 
possible hormonal effects of contraceptives were not very likely because females that were 
manipulated and the ones that were successful over two successive reproductive events did 
not differ in their mass gain.  In addition, skipping one reproductive event may allow females 
to increase mass (Pomeroy et al. 1999) and mass gain is necessary for reproductive success in 
female kangaroos (Gélin et al. In prep). Therefore, our results suggest that the higher survival 
of young produced by manipulated females was explained by an increase in maternal body 
condition  resulting  from  a  release  from  lactation  the  previous  year.  Nonetheless,  some 
lactating females could compensate for the energy costs of reproduction in sites (Anglesea 
and Serendip) were resources appeared to be abundant.
Weaning  success  was  not  significantly  affected  by  previous  reproductive  effort,  perhaps 
97
because the smaller sample size decreased statistical power. Survival of juveniles after pouch 
exit may also depend less on maternal care and more on environmental effects, as implied by  
the strong yearly  variability  in survival  to weaning (Supplementary  Table S4).  In  addition, 
factors such as fox predation (Banks et al. 2000) may affect survival after pouch emergence 
independently of maternal characteristics. We documented fox predation at both Anglesea 
and  Promontory.  The  production  of  an  LPY  in  year  2  was  less  dependent  of  previous 
reproductive effort when both preconception body condition and population were included 
in the analysis: females able to maintain body condition after producing an LPY were usually  
successful again the following year. Ecological differences were substantial among sites (Table 
1),  with  corresponding  differences  in  body  condition  (Supplementary Table  S1)  and 
reproductive success (Table 2, Supplementary Tables S2 and S3), that also varied among years 
(Supplementary Table S4), suggesting that costs of reproduction were affected by resource 
availability. Environmental stochasticity should favor a conservative maternal strategy in long-
lived mammals if differences in maternal care have limited effects on young survival (Gaillard 
& Yoccoz  2003),  possibly  explaining the lower  importance of  body condition on weaning 
success and in population with greater resource availability. Environmental effects can lower 
young survival  in  several  species  (Lindström 1999) notably  by  affecting  maternal  survival 
(Moss & Croft 1999) or, in marsupials, the duration of pouch life (Higginbottom & Johnson 
2000).  They  can  also  affect  individual  resources  as  shown  in  our  study  populations  by 
important  year  effects  on mass  gain  of  adult  females  (Supplementary  Table  S4)  and site 
effects on body condition (Supplementary Table S1).  We suggest that the fitness costs of 
reproduction are weak when body condition and resource availability are high, allowing most 
females to cope with the energetic costs of lactation (Festa-Bianchet et al. 1998).
Reproductive success among unmanipulated females was either not affected by or increased 
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with  previous  reproductive  effort.  In  correlative  studies,  individual  heterogeneity  often 
explains the apparent  absence of  trade-offs  among life-history traits,  as  some individuals 
maintain a high reproductive rate independently of  previous effort  (Beauplet  et al. 2006; 
Weladji  et  al. 2008).  In  addition,  individual  mass  gain  of  female  kangaroos  was  strongly 
correlated with subsequent  reproductive success  (Gélin  et  al.  In  prep) as  shown in other 
species (Glazier 1999). Hence, some mothers were able to maintain high reproductive success 
in  successive  years  despite  the  costs  of  lactation,  possibly  by  greater  foraging  skills  or 
resistance to parasites and to other sources of mass loss (Illius et al. 1995). 
Reproductive strategies: flexibility in subsequent reproduction to recover body condition
Gittleman and Thompson (1988) and Parker et al. (2009) showed that increase foraging effort 
plays a central role in compensating for reproductive costs. Female kangaroos had higher bite 
rate and increased time spent foraging when lactating (Cripps et al. 2011). Increased foraging 
effort is likely to partly satisfy the immediate energetic requirements for lactation, which may 
also vary across years  (Gélin  et al. 2013). By adjusting food intake, individuals may recover 
body  condition  and  reduce  the  fitness  costs  of  reproduction.  Recovering  body  condition 
could,  however,  take  substantial  time.  In  eastern  grey  kangaroos,  the  energy  cost  of 
successive reproductive events can overlap, as shown by the effect of weaning success one 
year on bite rate the following year (Gélin et al. 2013). The substantial effect of reproductive 
costs on inter-birth interval suggests that females delay subsequent reproduction to recover 
body  condition.  This  hypothesis  is  also  supported  by  the  greater  increase  in  inter-birth 
intervals  in  less  favorable  years  (Supplementary  Table  S4)  with  low reproductive  success 
(2008 and 2011), lower mass gain (2011:  Gélin  et al. In prep), and higher bite rate (2011: 
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Gélin et al. 2013). A direct test of the effect of individual foraging strategy on mass gain and 
reproductive success, as suggested by Pianka (1976), is required to confirm this hypothesis. A 
reproductive strategy involving flexibility in inter-birth interval  is  likely widespread among 
mammals  in  moderately  seasonal  environment (Cheney  et  al. 2004).  Species  in  highly 
seasonal  environment  face  drastic  changes  in  resource  availability  and  cannot  delay 
reproduction to acquire more resources  (Feder  et al. 2008). Eastern grey kangaroos in our 
study areas can breed all year but about 50% of births occur in December-January, suggesting 
that flexibility in birth timing is not unlimited. Thus, females unable to recover sufficient body 
condition may be forced to skip a reproductive opportunity as shown in young mountain 
goat, Oreamnos americanus (Hamel et al. 2010) and grey seals (Pomeroy et al. 1999).
Reproductive strategies: from sex allocation to sex-ratio manipulation
Contrary to our expectations and to results for sexually dimorphic ungulates (Clutton-Brock et  
al. 1981; Bérubé et al. 1996), mothers of sons generally had higher subsequent reproductive 
success  than mothers  of  daughters,  consistent  with the greater  mass  loss  of  mothers  of 
daughters  (Gélin  et  al. In  prep).  The  effect  of  previous  offspring  sex,  however,  nearly 
disappeared  when  preconception  body  condition  was  accounted  for,  suggesting  a  link 
between offspring sex and individual body resources. Furthermore, inter-birth interval was 
not  affected by offspring sex.  Therefore,  the difference in reproductive success in  year  2 
probably did not arise from a higher investment in daughters than in sons in year 1. Instead, 
we suggest that mother of sons have a higher reproductive potential  (Robert  et al. 2010), 
which is less evident in less favorable years.
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In a previous study, we reported that females in poor condition gained more mass if they had 
a daughter than a son (Gélin et al. In prep). Females may manipulate offspring sex ratio based 
on their body condition to reduce the costs of reproduction, as shown for senescent bighorn 
ewe that  minimized fitness  cost  by producing daughters  (Martin & Festa-Bianchet  2011). 
Cameron & Linklater (2007) showed that change in body condition was a good predictor of 
offspring sex ratio in mammals. In wallabies, females that declined in condition had more 
daughters during drought (Fisher 1999). 
Poor environmental conditions decreased the proportion of sons produced by bridled nailtail  
wallaby, Onychogalea fraenata (Fisher 1999) and red deer, Cervus elaphus (Kruuk et al. 1999). 
A  similar  manipulation  may occur  in  kangaroos where female  mass  was also affected by 
environmental  conditions  (Gélin  et  al. In  prep).  Consequently,  females  unable  to  recover 
condition  may  produce  a  daughter  to  limit  the  cost  of  reproduction.  In  support  of  this 
hypothesis, mothers that weaned a young in year 1 had lower bite rate in year 2 if they had a  
daughter compared to a son. 
Age-dependent reproductive strategies: constraints in allocation and individual quality
The cost of reproduction can be masked by individual heterogeneity, which can partly emerge 
from individual constraints in allocation. For example, reproductive strategy may vary with 
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age (Martin & Festa-Bianchet 2011). Young females generally have lower body reserves than 
older individuals and much of their energy is allocated to growth, with less available for other 
functions (Swain et al. 2007).  Accordingly, we found that fitness costs of reproduction were 
greater for younger females, consistent with other studies of large mammals (Hamel  et al. 
2012). Prime-aged and old mothers that weaned a young or that had a son (at Anglesea) 
showed an increase in subsequent reproductive success but no change of inter-birth interval, 
again suggesting that this difference did not result from sex allocation but from individual  
heterogeneity. 
In this large marsupial,  reproductive effort decreased subsequent reproductive success by 
lowering body condition. Flexibility in timing of inter-birth interval suggests that kangaroos 
can recover body condition by spending more time foraging. The seasonal pattern of births, 
however, implies that this tactic is temporally limited, probably because resource availability 
varies seasonally. Non lactating females showed a decrease in bite rate from early to late 
spring, while lactating females maintained a high bite rate (Gélin et al. 2013). An increase in 
food intake may allow lactating females to recover or maintain body condition (Hamel and 
Côté 2009), which in large mammals is strongly linked to reproductive success (Côté & Festa-
Bianchet 2001). Therefore, to limit the mismatch between energetic requirements and food 
availability,  females may vary resource allocation to reproduction by delaying subsequent 
parturition  and producing  the  less  costly  sex.  These  complex  patterns  provide  important 
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DU COÛT DE LA REPRODUCTION 
PAR LE CHANGEMENT COMPORTEMENTAL 
Le fait que le coût de la reproduction dépende de la condition corporelle et surtout des effets 
de sites, tout en ayant un effet constant sur l'intervalle entre les naissances suggère que la 
capacité  de  recouvrer  sa  condition  est  primordiale  pour  l'aptitude  phénotypique des 
individus. J'ai  observé  des  individus  manipulés  pour  comparer  leur  comportement 
alimentaire  à  celui  de  femelles  allaitantes  afin  de  contrôler  pour  un  effet  du  potentiel  
reproducteur individuel  sur  le comportement, la capacité à produire des jeunes et à leur 
apporter des soins. Des femelles ayant perdu leurs jeunes et des mères avec des jeunes à 
différents  stages  de  développement  ont  également  été  observées  pour  tester  si  le 
comportement d'alimentation visait à compenser un besoin énergétique immédiat et si celui-
ci augmentait avec la taille du jeune. J'ai aussi testé l'hypothèse que l'effort reproducteur 
antérieur affectait le comportement d'alimentation actuel. 
Ma contribution a été cruciale pour cette article. J'ai suggéré les idées de départ qui ont été 
discutées avec Marco Festa-Bianchet. J'ai collecté l'ensemble des données comportementales 
en 2010-2011 et j'ai été aidé pour un tiers des données en 2009. J'ai codé la totalité des 
enregistrements audio ou vidéo et mis en place la base de données. Toutes les analyses et la 
rédaction ont été effectuées sous ma conduite. Michelle Wilson et Graeme Coulson avaient 
mis en place la manipulation de l'effort reproducteur qui a fourni les femelles contraceptées.  
Marco Festa-Bianchet  et  mes  co-auteurs  ont  fourni  des  commentaires  pertinents  sur  les 
versions  précédentes  du  manuscrit.  Le  manuscrit  «  Offspring  sex,  current  and  previous 
reproduction affect feeding behaviour in wild eastern grey kangaroos », a été accepté dans la 
revue Animal Behaviour le 22 août 2013.
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Abstract
In  mammals,  lactation  is  the  most  energetically  demanding  component  of  female 
reproduction. Theory predicts an increase in food intake by lactating females, but very few 
studies have used contraceptives to experimentally test  the influence of  reproduction on 
foraging  behaviour  of  wild  mammals.  From  2009  to  2011,  we  observed  182  individually 
marked female eastern grey kangaroos, Macropus giganteus, in two populations, including 29 
that received an experimental  contraceptive treatment. We sought to determine whether 
lactating  females  increase  their  foraging  rate  compared  to  contracepted  and  naturally 
nonlactating females. The proportion of time spent foraging during 10 min focal samples did 
not vary according to reproductive status in one population. In the other, lactating females 
spent 4% less time feeding than nonlactating females. Day and midday activity and bite and 
chewing rates were higher in lactating than in nonlactating females. Bite rate increased with 
the  size  of  the  pouch  young  and  was  higher  for  mothers  of  sons  than  for  mothers  of  
daughters.  Bite  rate  was also  affected by  reproductive  effort  in  the  previous  year,  being 
higher for females that had weaned a young. Foraging behaviour was independent of body 
mass and group size, but bite rate appeared to decrease with female age. In one population,  
we  found  strong  effects  of  date  and  year  on  foraging  behaviour.  Our  study  is  a  rare 
experimental manipulation of reproduction in free-ranging large mammals. We found that 
foraging  behaviours  were  affected  by  both  previous  and  current  reproductive  effort  and 
varied with individual characteristics and environmental conditions.
Key  words:  age,  eastern  grey  kangaroo,  foraging  behaviour,  foraging  effort,  inter-annual 
variation, lactation, Macropus giganteus, mammal, offspring sex, reproduction
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Introduction
Life  history  theory  predicts  trade-offs  between  survival,  growth  and  reproduction  when 
resources  are  limited  (Stearns  1992).  In  mammals,  lactation  is  very  demanding  (Oftedal 
1985), increasing energy expenditure four to seven times over basal metabolic rate (Robbins 
1983). For example, allocation of resources to reproduction has been shown to reduce female 
mass  in  red  deer,  Cervus  elaphus (Clutton-Brock  et  al. 1982)  and  bighorn  sheep,  Ovis  
canadensis (Festa-Bianchet  et  al. 1995).  These  energetic  costs  could  have  fitness 
consequences, because body mass also increases reproductive success and longevity in these 
species (Festa-Bianchet 1998; Nussey et al. 2011). To compensate for the energetic demands 
of reproduction, mothers usually increase feeding (Jönsson 1997), possibly forcing trade-offs 
with  other  activities,  such  as  vigilance  (Illius  &  Fitzgibbon  1994).  Lactating  females  may 
increase their foraging time (MacWhirter 1991; Hamel & Côté 2008), forage more intensively 
(Ruckstuhl & Festa-Bianchet 1998; Cripps et al. 2011), increase their chewing rate (Hamel & 
Côté 2009) or select high-quality food (Neuhaus & Ruckstuhl 2002). 
Most  studies  of  foraging  behaviour  of  reproducing  and  nonreproducing  wild  female 
mammals, however, have relied on natural variation, so have been potentially confounded by 
individual  differences  in  reproductive  potential  (Tavecchia  et  al. 2005).  Experimental 
manipulation of reproductive effort may control for this variability, but only two studies have 
used  contraception  to  investigate  how  foraging  behaviour  in  free-ranging  mammals  is 
affected  by  reproductive  status:  MacWhirter (1991)  on  Columbian  ground  squirrels, 
Spermophilus columbianus,  and  Cripps et al. (2011)  on eastern grey kangaroos,  Macropus  
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giganteus. These short-term studies, however, had small sample sizes and could not account 
for the effects of several potentially important individual characteristics and environmental 
factors. Therefore, we know very little about how females may alter foraging behaviour to 
compensate  for  the  energetic  costs  of  reproduction.  To  overcome  these  limitations,  we 
undertook 3 years of intensive observations of a large sample of individually marked female 
eastern  grey  kangaroos,  including  some  that  had  experimentally  been  prevented  from 
reproducing.  We  sought  to  investigate  how  current  and  previous  reproduction  affected 
foraging  behaviour.  Kangaroos  are  gregarious  marsupial  herbivores  that  are  particularly 
suitable for the study of foraging behaviour, because they graze in open habitat and are easily 
observable (Coulson 2009). Gestation lasts 36 days, but lactation can be up to 18 months 
(Poole 1975), and the development of the young is easily observable in the pouch and after 
pouch exit (Cripps  et al. 2011). Lactating marsupials typically increase feeding. Cork (1991) 
found that  food and energy  intake of  tammar  wallaby,  Macropus  eugenii,  mothers  were 
similar to those of nonlactating females while the pouch young was small, but as the growth 
rate  and size  of  the young increased,  so did  food intake by  mothers,  keeping  pace with 
requirements  for  milk  production.  These results  were supported by observations  in  free-
ranging eastern grey kangaroos (Cripps  et al. 2011). Therefore, we predicted an increase in 
foraging with the presence of a pouch young and as its size increased. 
In addition to its size, sex of the current young may influence foraging behaviour.  Trivers & 
Willard (1973) suggested that in polygynous and sexually dimorphic species, mothers should 
provide greater care to sons than to daughters (Clutton-Brock et al. 1981). If mothers of sons 
need  more  resources  than  mothers  of  daughters,  they  may  increase  foraging  effort.  In 
mammals,  the  evidence  for  effects  of  offspring  sex  on  maternal  feeding  behaviour  is 
equivocal. Lamb sex does not affect foraging behaviour of bighorn ewes (Ruckstuhl & Festa-
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Bianchet  1998).  In  Antarctic  fur  seals,  Arctocephalus  gazella,  sex-biased  differences  were 
found in the duration of maternal foraging trips in only one of 3 years (Lunn & Arnould 1997). 
In  mountain  goats,  Oreamnos  americanus,  however,  mothers  of  sons  spend  more  time 
foraging than mothers of  daughters (Hamel  & Côté 2008).  Because male kangaroos grow 
faster than females during the pouch stage (Poole et al. 1982), we predicted that mothers of 
sons would display greater foraging effort than mothers of daughters. 
In  large  herbivores,  the  cost  of  reproduction  generally  involves  a  reduction  in  future 
reproduction rather than a reduction in maternal survival (Martin & Festa-Bianchet 2010). No 
study,  however, has examined how one reproductive event may affect foraging behaviour 
during the subsequent event.  We therefore examined whether the foraging behaviour of 
kangaroo females differed according to both current and previous reproduction.
Methods
Study Areas and Data Collection 
We monitored eastern grey kangaroos at two sites in Victoria, Australia: Anglesea Golf Club 
(38° 24'S, 144°10'E) and Wilsons Promontory National Park (38° 57'S, 146° 17'E). Population 
densities  were,  respectively,  approximately  four  and  six  individuals/ha.  The  climate  is 
116
temperate, with an annual range of mean maximum monthly temperatures of 13-23°C and 
12-21°C,  respectively,  and  annual  rainfall  of  814  mm  and  1097  mm 
(http://www.bom.gov.au/climate/data/).  Vegetation  includes  mostly  grass  at  Anglesea 
(Inwood et al. 2008), and a variety of grasses, sedges, herbs and ferns at Wilsons Promontory 
(Davis et al. 2010). Potential predators included domestic dogs, Canis familiaris, at Anglesea 
and red foxes, Vulpes vulpes, at both sites. We captured kangaroos by Zoletil injection using a 
pole syringe (King  et al. 2011). We marked 511 sexually mature individuals with a unique 
combination  of  coloured  ear  tags  and  collars,  and  collected  standard  morphometric 
measurements including mass at each capture. We also gave animals an incisor wear score of  
0 (severely worn and/or missing) to 3 (almost no wear) at each capture. At Anglesea, 29 
females had received subcutaneous implants of either deslorelin (2 X 4.7 mg, Suprelorin, a 
GnRH agonist, Peptech Animal Health, Australia) or levonorgestrel (3 X 70 mg, Norplant II, a 
progestin,  Leiras,  Finland)  contraceptives  to  prevent  them  from  breeding  (Wilson  2012; 
Wilson et al. 2013). No females were manipulated at Wilsons Promontory, and environmental 
conditions were different; therefore, the two sites were analyzed separately. Sex of the young 
was determined at capture. We assigned females to three age classes: ‘young’ females were 
known age individuals first caught as pouch young or subadults; others were classified by 
incisor wear as ‘prime-age’ (score 1-2.5) or ‘old’ (score 0-0.5). We defined 1 August as day 1 
for ‘date of observation’. Observations lasted from late August to early December in 2009-
2011, corresponding to the Austral late winter to early summer. We observed the behaviour 
of marked females through binoculars (10 X 42). We recorded 10 min focal samples on a tape 
recorder in 2009 and by video camera in 2010-2011. If the focal animal disappeared or was 
interrupted for more than 1 min by inter-specific interactions, we discarded the observation 
and  resampled  the  animal.  Observations  that  lasted  less  than  10  min  were  not  used  in 
analysis. We calculated total time spent feeding, vigilant, number of bites, chews and steps 
during samples (Martin & Bateson 1993). We recorded chewing when individuals stopped 
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foraging and started to chew mouthfuls of forage. A female was considered vigilant when she 
raised her head. Following Jaremovic & Croft (1991),  we classified young as small  pouch-
young (SPY), medium pouch-young (MPY), large pouch-young (LPY), and young-at- foot (after 
permanent  emergence  from  the  pouch,  YAF).  Females  with  SPY,  MPY,  LPY  and  YAF  are 
referred to as lactating females. These stages of young development are easily distinguished, 
allowing us to test whether foraging behaviours changed with the size of young. Nonlactating 
females included contracepted as well as unmanipulated females that had lost their young 
(no pouch young, NPY). Nine females that showed no evidence of reproduction for a given 
year  and  for  which  we  had  behavioural  observations  were  excluded  from  analyses.  At 
Anglesea, most mothers were expected to be at the peak of lactation because they had large 
pouch-young or recent young-at-foot during observations. Young that survived to 18 months 
were considered weaned. Although females can give birth as soon as their current young 
leaves the pouch at about 10 months of age, during our study most females gave birth to one 
young/year. The correlation between mass measurements of the same female collected 10-
15 months apart was >0.80 at both sites. We conducted observations over one session/year 
between  October  and  early  December  at  Anglesea  and  over  three  sessions  at  Wilsons 
Promontory:  late  August  to mid-September  (late  winter),  late  September  to mid-October 
(early spring) and late October-November (late spring). We defined a group as two or more 
individuals within 10 m of each other (Carter et al. 2009). Group size varied from 2 to 100. At 
both sites,  we collected focal  observations during daytime, from 0500 to 1000 hours and 
from 1600 to 2200 hours, when most kangaroos were active. Kangaroos were habituated to 
people and were observed at distances of 10-100 m. Foraging and chewing were coded as  
two  independent  behaviours.  We  could  measure  bite  and  chewing  rates  only  when  the 
kangaroo’s head was visible. For the analysis of bite rate, we only considered observations 
with at  least  3 min of  feeding while  the head was clearly visible, and for  the analysis  of 
chewing rate, we only considered observations with at least 30 s of chewing with the head 
118
clearly visible. As the length of time visible for both behaviours varied among observations, it 
was included in statistical models. As a result, bite and chewing rates were defined as the 
number of chews and bites statistically controlling for the amount of time when they could 
be observed. There was no difference between the number of steps taken by lactating and 
nonlactating  females,  so  the  results  are  not  reported.  We did  not  look  for  an  effect  of 
offspring sex at Anglesea because in many cases the sex was unknown as few females were 
recaptured. In 2009 and 2010, we surveyed the 73 ha Anglesea golf course 7-27 times/day 
between 0630 and 2015 hours.  One observer walked slowly over half  of the golf  course, 
noting the identity and activity of every individual  seen. Activity was a binomial  variable,  
foraging or not. Scans lasted 15-60 min. We divided the day into five periods of 2.75 h each 
for analysis. 
Statistical Analyses 
We coded focal observations using JWatcher v.1.0 (Blumstein  et al. 2006). We used linear 
mixed models (LMM) to analyse the data for feeding and vigilance duration and bite and 
chewing rate. We used generalized linear mixed models (GLMM) to analyse foraging activity. 
In both cases, we included individual  as a random effect to control  for pseudoreplication 
because  we  had  repeated  observations  of  the  same  animal  (on  average,  at  least  three 
observations/ individual depending on the type of behaviour). We investigated intraindividual 
variation in bite rate between lactating and nonlactating females, or according to the size of 
the young, using a reduced data set of females observed in both the first and the last session 
at  Wilsons  Promontory.  Linear  models  allowed us  to  control  for  factors  known to  affect 
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reproductive costs and foraging behaviours in large mammals. Intrinsic factors included age 
and body mass of breeding females. Extrinsic factors were year of observation, session, date, 
time  of  day,  temperature  and  group  size.  These  factors  were  included  in  models  as 
appropriate  based  on  expectations  from  the  literature  (intrinsic  factors:  Ruckstuhl  1998; 
Kamilar  &  Pokempner  2008;  Bårdsen  et  al. 2009;  Hamel  &  Côté  2009;  extrinsic  factors: 
Southwell  1987;  McCullough  &  McCullough  2000;  Banks  2001;  Ramp  &  Coulson  2002). 
Multiple comparisons used Tukey’s post hoc test for bite rate at Wilsons Promontory (see 
Results,  Table 2) for factors with more than two categories. P values are reported with two 
decimals for nonsignificant variables and with three decimals for variables included in the 
final model. Chewing rate was square-root transformed to meet normality. We performed all 
analyses with R v.2.14.1 (R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria) and user 
interface  Rstudio  v.0.97.551  (RStudio  Integrated  Development  Environment,  Boston,  MA, 
U.S.A.). The effect of lactation on vigilance was tested independently of confounding factors 
and restricted to comparing lactating and nonlactating females. For every other behavioural 
variable of interest, we began with a saturated model, then used reduced data sets, excluding 
missing values, to assess the influence of each independent variable by backward stepwise 
elimination  of  nonsignificant  variables,  leading  to  the  minimal  adequate  model  (Crawley 
2007; Zuur et al. 2009). Because not all parameters included in models were available for all 
observations, as some nonsignificant variables were progressively excluded, sample size for 
each tested variable could increase. Bite rate was included in the final  models explaining 
variability in chewing rate to distinguish between the effects of increased food intake and 
other possible consequences of lactation. From maximal models including all categories of 
reproductive status (NPY, pooling contracepted and females that lost their young, SPY, MPY, 
LPY, YAF), we selected a smaller number of categories when standard errors of the means of 
different categories overlapped and pooling did not increase residual deviance as tested by 
ANOVA (Crawley  2007).  Thus,  differences  between categories  were more likely  to  reflect 
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actual biological consequences of different levels of reproductive expenditures, rather than 
the somewhat arbitrary stages of development we initially selected. Results of the pooling 
exercise (Supplementary Tables S2-S8) differed according to the type of comparison, although 
typically  our analyses either  compared lactating and nonlactating females,  or  mothers  of 
large young (LPY and YAF) to nonlactating females pooled with mothers of small young (SPY 
and MPY). We investigated the significance of individual as a random effect by comparing 
models with and without the random effect using a likelihood ratio test (Steele & Hogg 2003; 
Supplementary Table S1).
Results
Anglesea: Experimental Manipulation of Reproduction
Daily activity
The probability that a female was seen feeding during scan samples (N = 2415 sightings) was  
independent of her mass (X²1 = 1.00, P = 0.32) or group size (X²1 = 1.56, P = 0.21). It was also 
not affected by interactions between year and reproductive status (X²1 = 1.66, P = 0.20) or 
between temperature and reproductive status ( X²1 = 0.40, P = 0.53). The best model (Table 1) 
included female reproductive status (LPY/YAF compared to all others: X²1 = 77.20, P < 0.001), 
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maximum daily temperature  (range 15-31 °C;  X²1 =  2.40,  P  =  0.121),  year  of  observation 
(2009-2010; X²1 =  39.88,  P < 0.001),  categories of time (1-5;  X²4 = 60.53, P < 0.001),  the 
interaction  between  time and  temperature  (X²4 =  59.97,  P  <  0.001),  and  individual  as  a 
random effect (X²1 = 60.80, P < 0.001; Supplementary Table S1). Controlling for temperature, 
time and year, females with large pouch-young and young-at-foot were more likely to be 
foraging  (80%)  than  were  nonreproducing  females  or  females  with  small/medium pouch 
young (64%) (Table 1). Females reduced foraging activity between 0915 and 1730 hours. On 
hot days, they reduced activity even further between 1200 and 1730 hours (Table 1). 
Feeding and vigilance 
The best model of variability in feeding duration (N = 478 observations), which included year 
(2009-2011), was not improved by the addition of number of steps (F1,126 = 0.07, P = 0.80), 
female mass (F1,130 = 0.85, P = 0.36), period of the day (morning or evening: F1,301 =0.56, P = 
0.56), female age class (F2,304 = 4.76, P = 0.09) or group size (F1,349 = 1.84, P = 0.17). Controlling 
for year (F1,392 = 27.25, P < 0.001), date (F1,392 = 3.77, P = 0.052) and individual random effects 
(X²1 = 2.81, P = 0.09; Supplementary Table S1), lactating females spent 4% less time feeding 
than nonlactating  females  (F1,392 =  4.37,  P  =  0.04).  Vigilance  duration  (N =  478)  was not 




Bite rate was independent of female mass (F1,60 = 0.01, P = 0.91), group size (F1,164 = 0.22, P = 
0.64), age class (F2,196 = 2.37, P = 0.31) and of the interactions between reproductive status 
and number of steps (F1,243 = 1.02, P = 0.31), reproductive status and time of day (F1,242 = 2.42, 
P = 0.12). The best model (N = 318) explaining variability in bite rate included reproductive 
status  (lactating  versus  nonlactating:  F1,243 =  27.93,  P  <  0.001),  date  (25  September-21 
November: F1,243 = 9.28, P = 0.002), year of observation (2010-2011: F1,243 = 22.91, P < 0.001), 
number of steps (2-73: F1,243 = 5.97, P = 0.015), time of day (morning or evening: F1,243 = 17.25, 
P < 0.001), duration of feeding when head was visible (173-593 s: F1,243 = 493.54, P < 0.001), 
an interaction between reproductive status and year (F1,243 = 19.51, P < 0.001) and individual 
random effects (X²1 = 9.11, P = 0.003; Supplementary Table S1). Although mothers had similar 
bite rates in both years, they took 13% more bites in 2011 and 31% more bites in 2012 than 
nonlactating females. Females that fed less during the day could compensate by increasing 
feeding rate in the evening. Therefore, we examined how feeding (proportion of scans when 
each female was foraging) and presence (proportion of scans when each female was seen) on 
the golf course affected bite rate between 1630 and 2030 hours of the same day. Bite rate of 
females that were seen the least frequently during the day increased by up to 20% in the  
evening compared to females that were seen the most (F1,15 = 5.58, P = 0.032). The best 
model (N = 51 observations) explaining variability in bite rate in the evening included female 
reproductive status (lactating or not), proportion of scans when each female was seen on the 
golf course earlier that day (0.18-1), and the duration of feeding when the head was visible 
(256-572 s). Individual as a random effect was significant (X²1 = 4.41, P = 0.04; Supplementary 
Table S1). Neither date of observations (F1,13 = 0.04, P = 0.84) nor number of steps (F1,14 = 3.17, 
P = 0.08) affected bite rate in this model. 
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      Table 1 Probability of being seen feeding during 202 scans, 3806 sightings for 
      97 female eastern grey kangaroos at Anglesea, Victoria, in 2009-2010, based on 
      GLMM. Females with large pouch young or young-at-foot were compared to females 
      with no, small or medium pouch young. The different classes of time were compared 
      to ‘Time 1’, 6:30-9:15. 
Variables Estimate Std. Error Z value P
Intercept 1.61 0.5 3.22 0.001
Reproductive Status: 
LPY/YAF
1.12 0.13 8.79 <0.001
Temperature -0.03 0.02 -1.55 0.121
Time 2: 9:15-12:00 -1.67 0.62 -2.7 0.007
Time 3: 12:00-14:45 -4.62 0.71 -6.51 <0.001
Time 4: 14:45-17:30 -3.38 0.59 -5.77 <0.001
Time 5: >17:30 1.25 1.49 0.84 0.4
Year 2010 0.79 0.13 6.32 <0.001
Temperature 
X time2
-0.04 0.03 -1.28 0.2
Temperature 
X time3
0.11 0.03 3.32 <0.001
Temperature 
X time4
0.14 0.03 5.5 <0.001
Temperature 
X time5
-0.02 0.05 -0.36 0.72
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Chewing rate and reproductive status
Neither group size (F1,51 =0.42, P = 0.52), year (F1,67 = 2.73, P = 0.10), time of day (morning or 
evening: F1,66 = 0.87, P = 0.35) nor date of observation (F1,50 = 0.18, P = 0.67) improved the 
model (N = 113 observations) explaining chewing rate. Controlling for female mass (21-36.5 
kg), duration of chewing when the head was visible (31-274 s) and individual random effects  
(X²1 < 0.01, P = 0.99; Supplementary Table S1), nonlactating females and females with small 
or medium pouch-young had a 6% lower chewing rate than females with large pouch-young 
or young-at-foot (F1,74 = 5.51, P = 0.022). Young females had a 12% higher chewing rate than  
prime-aged and old females (F1,34 = 5.81, P = 0.022). Chewing rate was independent of bite 
rate (F1,73 = 0.03, P = 0.86).
Wilsons Promontory: Unmanipulated Population
Feeding and vigilance
Females spent on average 87% of the focal observation foraging. Sex of the young (F1,337 = 
0.02, P = 0.90), age (F2,403 = 0.71, P = 0.71), number of steps (F1,408 = 0.92, P = 0.34) and time of 
the day (morning or evening: F1,410 = 2.57, P = 0.11) did not affect the proportion of time 
feeding. The best model (N = 667 observations) included session (late winter or late spring:  
F2,426 = 2.85, P < 0.001), year (2009-2011: F1,426 = 37.16, P < 0.001), mass (F1,426 = 3.57, P = 
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0.059), group size (F1,426 = 4.08, P = 0.043) and individual as a random effect (X²1 = 1.38, P = 
0.239;  Supplementary Table S1). Controlling for these variables, reproductive status did not 
affect the proportion of time spent feeding (NPY/SPY/MPY/LPY versus YAF: F1,426 = 2.85, P = 
0.091). Females spent 11% of their time vigilant regardless of reproductive status (F 1,580 = 
0.18, P = 0.672).
Bite rate and reproductive status 
Mass (F1,263 = 0.18, P = 0.68), number of steps (F1,355 =1.13, P = 0.29), group size (F1,340 = 0.29, P 
=  0.59)  and  the  interactions  between  current  reproductive  status  and  previous  weaning 
success (NPY versus SPY/MPY or LPY/YAF: F2,356 = 4.99, P = 0.08),  reproductive status and 
number of steps (F3,355 = 6.14, P = 0.11) or reproductive status and time of day (F2,356 = 3.47, P 
=  0.18)  did  not  affect  bite  rate  in  this  model.  The  best  model  (N  =  427  observations) 
explaining variability in number of bites (Table 2) included reproductive status (nonlactating 
versus lactating: F2,356 = 40.85, P < 0.001), survival of the previous young to weaning (0 or 1: 
F1,356 = 7.56, P = 0.006), age class (F2,356 = 7.47, P = 0.024), time of day (morning or evening: 
F1,356 = 16.96, P < 0.001), session (late winter-late spring: F2,356 = 9.15, P = 0.010), year (2010-
2011: F1,356 = 0.42, P = 0.518), duration of feeding while the head was visible (128-595 s: F1,356 
= 907.89, P < 0.001), the interaction between reproductive status and year (F2,356 = 11.34, P = 
0.003), and individual as a random effect (X²1 = 46.97, P < 0.001;  Supplementary Table S1). 
Lactating  females  took  18% more  bites/min  (F1,359 =  62.84,  P  <  0.001)  than  nonlactating 
females,  and  bite  rate  increased  with  the  size  of  the  young  (Table  2,  Fig.  1).  Over  one 
reproductive season, females that lost their pouch young showed a stronger decline in bite 
rate than females that had no young or females that had a pouch young in both observation 
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sessions (Table 3). Nonlactating females and females with young-at-foot did not change their 
bite  rate  between  2010  and  2011.  Females  with  small,  medium  and  large  pouch-young 
increased their bite rates by 29%, 14% and 12%, respectively. Females that had weaned a 
young the previous year increased their bite rate by 7%. Bite rate decreased as females aged, 
by 9% between young and prime-age females and by 11% between young and old females 
(Table 2, Fig. 2). 
Effect of offspring sex 
Sex  of  previous  young  (F1,245 =  0.64,  P  =  0.42),  number  of  steps  (F1,341 =0.51,  P  =  0.48), 
observation session (F2,342 = 4.95, P = 0.08), and the interactions between offspring sex and 
maternal age (F2,343 = 0.60, P = 0.74) and between sex of the current and previous offspring 
(F1,247 = 2.78, P = 0.10) did not affect bite rate. In a model (N = 420 observations) including 
offspring sex, age class (young/prime-age/old), year (2010-2011), period of the day (morning 
or  evening),  time feeding  when the head was  visible  (128-595  s)  and individual  random 
effects (X²1 = 96.24, P < 0.001; Supplementary Table S1), the 29 mothers of daughters had a 
bite rate that was 6% lower than that of the 38 mothers of sons (F1,344 = 6.57, P = 0.010). 
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Figure 1 Bite rate as a function of reproductive status for 59 female eastern grey kangaroos 
during 427 observations at Wilsons Promontory, Victoria, 2010-2011. NPY: no pouch young; 
SPY: small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-
foot.
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Figure 2 Bite rate as a function of age class for 59 female eastern grey kangaroos during 427 
observations at Wilsons Promontory, Victoria, 2010-2011.
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    Table 2 Effects of current and previous reproductive success on bites taken during 10-min 
    focal observations by 59 eastern grey kangaroo females (427 observations) feeding at 
   Wilsons Promontory, Victoria in 2010-2011, based on LMM (356 degrees of freedom). 
   Multiple comparisons used Tukey's post-hoc test for factors with more than 2 categories. 
   The sample included 46 females that weaned a young the previous year. Prime-aged and 







Intercept -93 27 -3.41 <0.001
Reproductive status: 
SPY
67 18 3.74 <0.001
Reproductive status: 
MPY
95 17 5.71 <0.001
Reproductive status: 
LPY
138 12 11.70 <0.001
Reproductive status: 
YAF
149 15 9.77 <0.001
Wean a young the 
previous year
35 11 3.26 0.001
Prime-aged -44 18 -2.43 0.039
Old -48 23 -2.10 0.087
a.m/p.m. 30 7 4.14 <0.001
Session: early spring -17 13 -1.30 0.390
Session: late spring -25 8 -3.02 0.007
Year 2011 59 10 6.03 <0.001
Duration of feeding 1.21E-003 4.00E-005 29.91 <0.001
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   Table 3 Changes in bite rate taken during 10-min focal observations between late winter 
   and late spring according to session-specific reproductive status of female eastern grey 
   kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria in 2010-2011, based on LMM. N is the number 
   of females, with the number of observations in brackets. Session-specific reproductive 













T value (df) P
NPY  ->   NPY 1.1 1.04 -5% 20 (105) -2.04 (83) 0.044
PY     ->   NPY 1.57 1.12 -29% 6 (35) -9.74 (27) <0.001
PY     ->   PY 1.34 1.33 <1% 54 (316) -0.79 (260) 0.430
Chewing rates and reproductive status 
Mass  (F1,98 =  0.07,  P  =  0.80),  group size  (F1,131 =1.42,  P  =  0.23),  time of  day (morning  or 
evening:  F1,128 =  1.14,  P = 0.29),  or  the interaction between reproductive status  and year 
(nonlactating females compared to SPY/MPY and LPY/YAF: F4,148 =  1.58,  P = 0.45) did not 
improve the model. Offspring sex did not influence chewing rate (F1,125 = 0.05, P = 0.82). The 
most parsimonious model to explain variability in chewing rate included reproductive status 
(nonlactating, SPY/MPY and LPY/YAF: F2,148 = 21.15, P < 0.001),  session (late winter or late 
spring: F2,148 = 19.52, P < 0.001), age class, year (2010-2011: F1,148 = 17.49, P < 0.001), the 
duration of chewing when the head was visible (30-138 s: F1,148 = 619.59, P < 0.001) and 
individual as a random effect (X21 = 4.03, P = 0.045; Supplementary Table S1). In contrast with 
the results at Anglesea, chewing rate increased with bite rate (F1,149 = 21.76, P <  0.001), so 
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that the effects of small/medium pouch- young and large pouch-young/ young-at-foot were 
similar (mean ± SD: 0.12 ± 0.16; t149 = 0.78, P = 0.72). The chewing rate of lactating females 
was 4% higher than that of nonlactating females (F1,148 = 4.71, P = 0.030) when controlling for 
bite rate. The chewing rate of young and prime-aged females was 11% higher than that of old  
females (F1,148 = 16.32, P < 0.001). 
Discussion
Our research is among a handful of studies of behaviour in free-ranging mammals to use 
contraceptives  to  control  for  individual  differences  in  reproductive  potential.  By 
experimentally manipulating reproduction and monitoring a large number of marked females 
in two sites over 3 years, we found that lactating female eastern grey kangaroos modified 
their foraging behaviour in response to the energy costs of reproduction. This is  the first 
study  of  wild  mammals  to reveal  that  foraging  behaviour  of  females  is  affected by both 
current and previous reproduction, and the first to show an effect of previous reproduction 
and offspring sex on bite rate. Compared to nonreproductive females, lactating females spent 
more time foraging during the middle of the day (higher bite rate and chewing rate), but they  
did  not  change  or  slightly  decreased  the  proportion  of  time  spent  feeding  during  focal 
samples, presumably to maintain an adequate level of vigilance. 
At Anglesea, the foraging behaviour of contracepted and unmanipulated females that lost 
their  young  was  similar,  suggesting  that  foraging  was  not  strongly  affected  by  intrinsic 
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differences between females or early costs of reproduction. There was also no evidence that 
foraging changed as a side effect of the contraceptive (Gray & Cameron 2010). At Wilsons 
Promontory,  bite  rate  increased  with  offspring  development,  suggesting  that  females 
modified  their  behaviour  in  response  to  short-term  changes  in  energy  requirements  as 
reported by Cripps et al. (2011). This interpretation is reinforced by the decrease in foraging 
effort by females at Wilsons Promontory after they lost their young (Table 3). Therefore, it 
appears  that,  in  kangaroos,  females  that  lose  their  young  during  early  lactation  are  an 
acceptable ‘control’ group to examine how reproduction affects foraging behaviour. 
Combining differences in the probability of feeding during different times of  the day and 
differences in  bite rate,  females  at  the peak of  lactation (with a  large pouch-young or  a 
young-at-foot) increased daylight food intake by 53% compared with nonlactating females, 
assuming  that  bite  rate  remained  constant  throughout  the  day  and  that  bite  size  was 
independent of reproductive status. Cripps et al. (2011) found an increase of 49% in another 
study  population.  The  consistency  among  studies  and  sites  demonstrates  that  these 
estimates are robust and underlines the substantial difference in foraging effort according to 
reproductive status. Much of the difference appears to originate from continued feeding of 
lactating females during the day, when warm temperatures may make foraging behaviour 
more costly. Most nonlactating and some lactating females retreated to cover at this time. 
We found some of these females by searching in wooded areas around both study sites, and 
all were resting. Moreover, females not seen on the golf course on a given day increased their  
bite rate that evening, suggesting that they had not been feeding elsewhere. As previously 
reported for some eutherian herbivores (Gross et al. 1995; Hamel & Côté 2009), chewing rate 
was higher for lactating females than it was for nonlactating females, presumably to further 
break down vegetation and increase digestive efficiency after the food bolus was swallowed 
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(Pond et al. 1984). Lower vegetation quality might explain why chewing rate was affected by 
bite rate only at Wilsons Promontory. Both food intake and chewing rate increased with the 
presence of a pouch young, consistent with the mounting energy requirement of lactation, as 
reported in captive tammar wallabies (Cork 1991). 
We found no evidence of a trade-off between foraging and vigilance (Ruckstuhl et al. 2003). 
Compared to nonlactating females, lactating females did not increase the proportion of time 
spent feeding during focal  samples at  Wilsons Promontory and decreased it  at  Anglesea. 
Anecdotal  evidence  suggests  that  foxes  were  more  common  at  Anglesea  than  at  the 
Promontory.  Foxes are  an effective predator  of  juvenile  kangaroos (Banks  2001),  possibly 
forcing  lactating  females  to  maintain  a  high  level  of  vigilance.  This  result  suggests  that 
vigilance  was  important,  forcing  females  to  attempt  to  satisfy  the  energetic  cost  of 
reproduction through more time spent feeding at midday and greater biting and chewing 
rates.  Cripps  et  al. (2011)  showed that  vigilance did  not  vary with reproductive effort  in 
another population of the same species, suggesting that the cost of reproduction could be 
risk dependent (Périquet et al. 2012). 
This is the first study of wild mammals to demonstrate that mothers of sons increase their 
bite  rate compared with mothers  of  daughters.  We expected this  because kangaroos are 
among the most dimorphic of terrestrial mammals (Weckerly 1998). It is also consistent with 
previous reports describing higher reproductive costs of sons in sexually dimorphic mammals. 
In bighorn sheep, for example, mothers of sons experienced decreased survival of the lamb 
produced the following year (Bérubé  et al. 1996) compared with mothers of daughters. By 
increasing foraging rates, mothers of sons may partly compensate for a greater energy cost of 
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lactation. 
To our knowledge, no study of wild mammals has reported an effect of previous reproduction 
on  current  foraging  behaviour.  In  other  large  mammals,  current  reproduction  is  often 
compromised  by  earlier  reproductive  effort  (Martin  &  Festa-Bianchet  2011).  Our  results 
suggest that previous reproduction also imposes a reproductive cost in kangaroos, because 
previously successful mothers appear forced to increase their forage intake. Similarly to the 
effect of offspring sex on foraging behaviour, this result indicates that reproductive females 
can to some extent counter both the short and the long-term energetic costs of reproduction 
by modifying their foraging behaviour. 
In addition to the multiple underlying effects of reproductive status, our study shows how 
energy requirements vary with individual characteristics. When significant, individual effects 
explained between 10 and 31% of variation in feeding behaviours. Individual variation could 
partly arise from differences in metabolic rate (Nkrumah & Okine 2006) and may limit the 
short-term negative effect of reproduction on body condition, possibly decreasing the fitness 
cost of reproduction upon future reproductive success or survival. Unexpectedly, female mass 
did  not  affect  the  feeding  behaviours  we  examined,  contrary  to  earlier  studies  of  wild 
mammals (Kamilar & Pokempner 2008) and despite wide variation in mass (20-36.5 kg) of 
adult females. This suggests that foraging behaviour was mainly driven by the energetic costs 
of reproduction, making any residual effects of maternal mass difficult to detect. 
We found some differences between sites and between years,  possibly related to habitat  
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quality. For example, age class affected bite and chewing rates at Wilsons Promontory but 
only affected chewing rate at Anglesea, where the golf course was regularly watered and 
fertilized, and population density was lower. Bite rate was lower at Anglesea, possibly making 
age differences more difficult to detect. At the Promontory, bite rate by lactating females, 
excluding mothers with young-at-foot, was higher in 2011 than in 2010, possibly reflecting an 
increase  in  reproductive  cost,  as  suggested  by  their  lower  reproductive  success  in  2011. 
These examples show the importance of long-term monitoring to account for how variability 
of resource availability affects life-history patterns (Clutton-Brock & Sheldon 2010). 
In  conclusion,  the  combination  of  intensive  observations  of  two  populations  and 
experimental  manipulation of reproduction in one population allowed us to quantify how 
females  partly  compensate  for  reproductive  costs  by  modifying  their  foraging  behaviour. 
Differences  between study  areas  and between years  may have  been due  to  variation  in 
predation risk or forage availability, suggesting that foraging behaviour can be affected by 
extrinsic factors that may also affect the costs of reproduction.
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Mes travaux de doctorat ont permis de montrer clairement un coût de la reproduction aux 
niveaux  des  traits  d'histoire  de  vie  et  comportementaux  grâce  à  la  manipulation 
expérimentale de l'effort reproducteur et au suivi d'individus marqués sur plusieurs années. 
Dans  un  premier  temps,  j'ai  trouvé  que  le  coût  de  la  reproduction  affectait  la  quantité 
d'énergie allouée à certaines fonctions somatiques (CHAPITRE II). Ensuite, j'ai  démontré qu'il 
y avait un coût de la reproduction en terme de futur succès reproducteur (CHAPITRE III). Dans 
le CHAPITRE IV, j'ai montré que les femelles adaptaient leur comportement alimentaire en 
fonction de leur statut reproducteur. Il apparaît cependant que ce coût était masqué par des 
différences individuelles car dans les CHAPITRES II et III,  aucun impact négatif n'ayant été 
révélé en l'absence de manipulation.
Il  ressort  notamment  de  cette  étude  que  les  individus  qui  augmentent  leur  condition 
corporelle  obtiennent  un meilleur  succès  reproducteur.  Toutefois,  l'effort  reproducteur  et 
étonnamment,  le  fait  d'avoir  une  fille  plutôt  qu'un  fils  sont  corrélés  négativement  à  la 
condition  des  individus.  Il  est  donc  indispensable  pour  les  femelles  de  recouvrer  leur 
condition pour assurer leur  reproduction future.  En conséquence,  les femelles allaitantes 
peuvent augmenter leur prise alimentaire pour éviter l'effet négatif de la reproduction. L'effet 
d'une reproduction sur la suivante diminue quand la condition corporelle et le site sont pris 
en  compte,  suggérant  que  les  femelles  adaptent  chaque  effort  de  reproduction  aux 
ressources disponibles. Les stratégies visant à limiter l'impact négatif de l'effort reproducteur 
vont principalement mettre en œuvre un allongement de l'intervalle entre les naissances, 
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probablement lié à la durée nécessaire pour accumuler une quantité suffisante de réserves 
grâce à l'alimentation. L'intervalle de naissance n'est pas affecté par le sexe du jeune et les 
mères des fils mangent plus intensément, suggérant que les conséquences sur la survie des 
prochains jeunes ou sur le changement de masse sont principalement dues à des différences 
individuelles  possiblement  liées  aux  capacités  d'acquisition  et  d'allocation.  Les 
caractéristiques  individuelles  tel  que  l'âge  ou  environnementales  tel  que  le  site  d'étude 
peuvent contraindre fortement l'acquisition et l'allocation des ressources entre les différents 
traits. Ainsi les coûts de la reproduction étaient plus forts chez les jeunes mères et lorsque le 
milieu était moins favorable. Les femelles qui avaient un fils ne subissaient un coût supérieur  
à celles qui avaient une fille, que si elles étaient jeunes ou en mauvaise condition. 
En conclusion, afin de limiter le décalage entre les besoins énergétiques et la disponibilité en 
nourriture,  les  femelles  du  kangourou  géant  pourraient  modifier  l'allocation  de  leurs 
ressources à la reproduction en reportant la prochaine mise bas et en produisant un jeune du 
sexe le moins coûteux en accord avec les contraintes individuelles et environnementales.  
2) Discussions des limites et perspectives
Croissance et reproduction
J'ai révélé un effet à long terme sur la croissance des jambes mais l'effet sur la croissance des 
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membres était moins perceptible à moyen terme lors de l'examen de la variation entre deux  
reproductions  successives.  Des  erreurs  de  mesures  pourraient  probablement  expliquer 
l'absence d'effet  (Martin  et  al. 2013).  Un premier  moyen par  lequel  il  serait  possible  de 
remédier,  au moins partiellement,  à ce problème a d'ores et déjà été mis en œuvre. Les  
membres sont à  présent  mesurés à  deux reprises à chaque capture afin de diminuer les 
risques d'erreur de lecture. Les ressources accumulées individuellement, en terme de gain de  
masse, une année pourraient avoir un effet sur la croissance des membres l'année suivante. 
Ainsi, l'effort reproducteur à l'année 1 pourrait diminuer le gain de masse l'année 2 mais son 
effet sur les membres ne serait révélé qu'à l'année 3. Les études en cours s'intéressant à au 
moins trois événements successifs de reproduction seraient susceptibles de révéler un tel 
patron. L'impact de la taille des membres pouvant affecter le succès reproducteur chez des 
euthériens (Beauplet & Guinet 2007), il apparaît particulièrement intéressant d'étudier leur 
patron de croissance chez une espèce à croissance indéterminée pour qui le compromis avec 
la reproduction se reproduit à chaque événement de reproduction. Sachant que le gain de 
masse a un effet fort sur la réussite de la prochaine reproduction, analyser comment l'effet  
de la taille de l'individu influence sa reproduction en fonction de sa capacité à acquérir des  
ressources serait également intéressant.
Dans  notre  étude,  le  nombre  de  répétitions  par  individu  était  restreint,  ce  qui  limite  la 
possibilité  de  détecter  les  effets  individuels  auxquels  peuvent  être  liés  la  variabilité  des 
patrons de croissance et de leurs réponses au coût de la reproduction. Il est donc primordial  
de  poursuivre  les  captures  afin  de  récolter  un  plus  grand  nombre  de  mesures 
morphométriques par individu. Il serait ainsi possible de mettre en évidence une plasticité 
individuelle dans la récupération de la masse en rapport aux événements de reproduction sur 
plusieurs saisons et la mettre en rapport avec les stratégies individuelles de reproduction. De 
plus, la masse et la taille chez une espèce à croissance indéterminée sont étroitement liées à 
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l'âge  des  individus.  Bien  que  j'aie  défini  des  classes  d'âge,  celles-ci  demeurent 
approximatives. Aussi, cette étude bénéficierait grandement de l'utilisation d'un plus grand 
nombre  d'individus  d'âge  connu  afin  de  séparer  les  effets  propres  à  l'expérience  ou  au 
vieillissement et ceux dus au gabarit des femelles.
Reproductions successives
Concernant  les  effets  de  la  reproduction  sur  l'intervalle  entre  les  naissances,  plusieurs 
hypothèses  peuvent  être  formulées.  La  différence  entre  les  individus  suivant  leur  effort 
reproducteur pourrait  résulter de la durée nécessaire à récupérer sa condition corporelle 
mais aussi de la durée des soins parentaux fournis au jeune. Une manière par laquelle il serait 
possible de voir les effets potentiels de chacun serait de regarder, au sein du même modèle,  
l'effet  de  la  condition  corporelle  du  jeune  et  de  sa  mère  au  moment  de  la  capture  sur 
l'intervalle avant la naissance du prochain jeune. On s'attendrait à ce que, si l'intervalle de  
naissance est corrélé négativement à la condition du jeune, l'allongement de la durée résulte 
des soins parentaux, et s'il est toujours négativement corrélé à la condition de la mère, il  
pourrait s'agir pour la femelle de récupérer sa condition. Les deux hypothèses ne sont pas 
exclusives et leurs effets interagissent probablement sur la durée de l'intervalle de naissance 
car la durée des soins parentaux pourrait dépendre de la condition de la mère. Ainsi, récolter 
des données sur la durée individuelle de ces soins, renseignerait sur la modulation de l'effort 
reproducteur en cours suivant les caractéristiques maternelles et celles du jeune. Et par la 
suite, il serait possible de s'intéresser à l'efficacité de l'allongement des soins parentaux pour 
la  survie  du  subadulte  et  pour  son  futur  succès  reproducteur.  Étant  donné  que  deux 
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générations de jeunes peuvent être allaitées en même temps, on pourrait aussi explorer si la 
perte  d'une des générations  entraîne un effort  plus  fort  ou plus  long dans la  génération 
restante, tel qu'augmenter la durée d'allaitement pour le subadulte ou la durée dans la poche 
pour le juvénile. Les conséquences d'une modulation de l'intervalle entre les naissances qui 
sont  actuellement  étudiées  sont  primordiales.  En  effet,  s'il  apparaît  qu'un  délai  de  la 
prochaine reproduction est une tactique commune en réaction à l'effort reproducteur, les 
données de date de naissances montrant que la plupart des jeunes voient le jour en été, 
suggèrent  qu'il  existe  une  saison  plus  favorable  pour  les  naissances.  Ainsi,  reporter  sa 
reproduction pourrait avoir un impact négatif sur la survie du jeune ou amener la femelle à 
finalement sauter un événement de reproduction, le délai l'ayant amenée à mettre bas dans 
une saison défavorable.
Reproduction et comportements
J'ai  supposé  que  les  différences  individuelles  en  gain  de  masse  et  succès  reproducteur 
pouvaient être liées aux capacités d'acquisition des ressources grâce à l'alimentation mais 
cela nécessite encore d'être vérifié. Il serait donc pertinent d'étudier si les comportements 
d'alimentation  influencent  le  gain  de  masse,  la  survie  du  jeune  actuel  et  futur,  et  si  la 
variabilité individuelle au niveau comportementale se reflète dans les autres traits.
L'impact du coût de la reproduction sur le comportement a principalement été étudié du 
point de vue de l'alimentation mais il est fort probable que l'effet de la reproduction affecte 
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d'autres comportements, notamment du fait du coût du transport du jeune dans la poche. 
Nous bénéficions d'un modèle d'étude particulièrement pertinent car la différence dans les 
derniers stades de la poche est similaire en terme de coût de lactation que le jeune soit dans 
la poche ou à l'extérieur. Toutefois dans un cas, la mère transporte le jeune et celui-ci n'est 
pas exposé directement à l'environnement alors que dans l'autre, ce n'est pas le cas. La mère 
pourrait donc adopter à la fois des comportements visant à réduire le coût mécanique du 
transport, par exemple en réduisant la distance parcourue quand elle porte sa progéniture. 
Elle pourrait aussi tenter de réduire l'exposition du jeune aux menaces environnementales, 
telle  que l'exposition au  soleil,  en choisissant  des  zones plus  ombragées  pour  se  nourrir 
quand son jeune est hors de la poche.
Allocation différentielle suivant le sexe du jeune
L'hypothèse  d'un  coût  supérieur  des  mâles  nécessite  de  vérifier  plusieurs  conditions:  1) 
l'influence positive des soins de la mère sur la croissance du jeune ; 2) la croissance du jeune 
corrélée à la taille qu'il  aura à l'âge adulte ; 3) la taille supérieure des mâles adultes leur  
permettant de monopoliser un plus grand nombre de femelles. Toutefois, tous ces points 
restent à éclaircir même si actuellement des travaux se poursuivent sur le troisième point 
grâce à l'étude des stratégies de reproduction des mâles.
Les  différences  individuelles  semblent  jouer  un  rôle  important  dans  le  sexe  des  jeunes 
produits  et  dans  leur  coût  différentiel,  donc  l'utilisation  de  manipulation  expérimentale 
148
pourrait  aider  à  apporter  certaines  réponses.  Il  serait  possible  d'utiliser  la  manipulation 
expérimentale de l'effort reproducteur qui a entraîné une meilleure condition des femelles 
manipulées pour voir si elles ont un sexe-ratio davantage biaisé vers les mâles. L'échange de 
jeunes de sexe opposé entre différentes mères en étudiant l'impact sur la survie du jeune et 
le  succès  reproducteur  futur  serait  également  très  intéressant  même  si  présentant 
d'importants défis logistiques en milieu naturel.
Une solution alternative à la manipulation pour améliorer la compréhension de la différence 
d'alimentation selon fils ou fille, c'est-à-dire savoir si elle est due à une différence de coût ou 
de  capacité  maternelle,  peut  être  suggérée.  Il  serait  possible  de  faire  un  modèle  pour 
expliquer la variabilité dans les taux de bouchées où on contrôle à la fois pour la masse du 
jeune en fonction de l'intervalle à la capture et pour la masse de la mère. D'autres éléments 
d'étude du comportement pourraient permettre d'étudier cette allocation différentielle tels 
que décompter le nombre et la durée des allaitements suivant le sexe du jeune à la sortie de 
la poche. La durée dans la poche pourrait également varier suivant le sexe du jeune et si,  
différence il y a, il serait intéressant d'analyser si cette différence est corrélée à la taille du 
jeune. 
Reproduction et âge
L'étude des stratégies de reproduction des femelles chez le kangourou géant bénéficiera à 
plus long terme d'un grand nombre d'individus d'âge connu. Cela permettra un affinement de 
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la connaissance des stratégies dépendant de l'âge. En effet, les classes d'âge déterminées à 
partir de l'usure des dents étant liées à la qualité de la nourriture au sein de chaque site, il est 
probable que certains effets aient été masqués par ces différences entre les populations. 
Ainsi, suivant le site d'étude et les conditions plus ou moins favorables, il semblait y avoir des 
variations dans  l'âge à la  première reproduction qu'il  serait  intéressant  d'étudier.  D'autre 
part, certains indices suggèrent que ce sont les vieilles femelles de meilleure « qualité » qui 
se reproduisent car contrairement aux jeunes mères, les vieilles femelles qui avaient un fils 
avaient un meilleur succès reproducteur et étaient plus susceptibles de sevrer un jeune après 
en avoir sevré un l'année précédente. Tous ces éléments suggèrent qu'il pourrait exister un 
filtre menant à l'exclusion reproductive d'individus de moindre « qualité » au fur et à mesure 
des âges. Avoir davantage d'individus d'âge connu permettrait de développer l'étude de la 
sénescence reproductive également.
Reproduction et ressources environnementales
La manipulation expérimentale enlève les problèmes liés au potentiel reproducteur individuel 
mais  pas  ceux  liés  aux  différences  environnementales.  Un effet  substantiel  du  site  a  été 
montré sur le coût de la reproduction. Il serait à présent intéressant d'étudier comment celui-
ci  varie suivant les conditions plus ou moins favorables des sites et essayer d'identifier si 
certains paramètres caractérisant un milieu plus ou moins favorable pourraient permettre de 
prédire les stratégies de reproduction des individus dans chaque milieu. Il pourrait s'agir par 
exemple de l'abondance, de la qualité ou de la prédictibilité des ressources. Ainsi, il serait 
possible  d'étudier  si  la  détérioration  des  conditions  environnementales  affectant  la 
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reproduction en 2011 est liée à ces caractéristiques du milieu.
“La science ne connaît qu'une loi : la contribution scientifique”
Bertolt Brecht
3) Contributions
À ma connaissance, il n'existe que deux articles publiés qui ont eu recours à une manipulation 
expérimentale  de  l'effort  reproducteur  pour  tester  des  hypothèses  sur  le  coût  de  la 
reproduction  chez  les  grands  mammifères  en  milieu  naturel.  Or,  il  était  souligné  depuis 
plusieurs  années  (van  Noordjwik  and  de  Jong  1986)  que  les  différences  individuelles 
pouvaient masquer les coûts de la reproduction, voire mener à des corrélations positives 
entre les traits d'histoire de vie. Un nombre croissant d'études ont montré l'importance de 
ces différences individuelles sur la reproduction  (Beauplet  et al. 2006; Weladji  et al. 2008; 
Hamel et al. 2010a; Martin & Festa-Bianchet 2011), notamment grâce à la prise en compte de 
l'hétérogénéité grâce aux nouveaux outils statistiques. Toutefois, ces outils ne permettent de 
contrôler  que  partiellement  pour  ces  effets  individuels,  contrairement  à  la  manipulation 
expérimentale  (Partridge  1992;  Reznick  et  al. 2000).  De  surcroît,  les  compromis  mis  en 
évidence  grâce  aux  manipulations  expérimentales  sont  corroborés  par  ceux  trouvés  en 
testant les corrélations génétiques ou en menant des expériences de sélection, soulignant le 
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potentiel évolutif de telles études (Reznick 1985). L'utilisation de manipulations pour révéler 
les  coûts  de  la  reproduction  en  terme  de  croissance  et  de  prochaine  reproduction  est 
totalement novatrice chez les grands mammifères et particulièrement chez un marsupial. Les 
précédentes études utilisant des manipulations expérimentales chez les grands mammifères 
s'étaient  faites  sur  une  ou  deux  années  et  se  limitaient  à  un  seul  site  d'étude,  or  la 
disponibilité des ressources autant spatiale que temporelle peut fortement affecter les coûts 
de la reproduction. Mes recherches, en plus de révéler les coûts de la reproduction grâce à la 
manipulation, ont permis grâce au suivi d'individus marqués durant plusieurs années et sur 
plusieurs  sites,  d'explorer  des  sources  de  la  variabilité  du  succès  reproducteur,  autant 
environnementales qu'individuelles. Aucune étude sur ce sujet n'avait auparavant eu recours 
au couplage de toutes ces approches surtout avec une taille d'échantillon si importante et sur 
autant de sites d'études. La majorité des projets à long terme chez les grands mammifères 
ont porté sur les ongulés ou les pinnipèdes (Clutton-Brock & Sheldon 2010) mais ce projet de 
doctorat  débute  la  première  étude  longitudinale  avec  un  suivi  individuel  chez  un  grand 
marsupial. Cela est de prime intérêt car leur mode de reproduction est très différent de celui 
des euthériens de par sa courte durée de gestation et sa longue période de lactation couplée 
à un effort important de transport des jeunes pouvant atteindre le quart du poids de leur  
mère. A ma connaissance, il s'agit de la seule étude du coût de la reproduction utilisant des 
individus marqués basée sur un mammifère à croissance indéterminée, cette caractéristique 
qui peut accentuer l'importance de l'hétérogénéité individuelle sur les traits d'histoire de vie, 
se retrouvant  davantage dans d'autres classes  telles que les poissons ou les reptiles.  Les 
patrons complexes qui  ont été révélés par l'étude de cet animal fournissent d'importants 
apports sur la connaissance des stratégies de reproduction chez les grands mammifères et 
particulièrement  chez  ceux  ayant  une  croissance  indéterminée  et  une  longue  saison  de 
reproduction. Ainsi, un des grands intérêts de mon travail est d'apporter des éléments de 
compréhension  pour  expliquer  la  diversité  des  stratégies  de  reproduction  que  l'on  peut 
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retrouver au sein du règne animal en testant les hypothèses de la théorie biodémographique 
sur un modèle original ayant des caractéristiques propres à différentes classes d'animaux. 
Par  ailleurs,  le  fait  de  travailler  avec  une  espèce  longévive  en  milieu  naturel  est 
particulièrement intéressant car l'échelle temporelle du fait des variations saisonnales et des 
autres  facteurs  environnementaux  peut  fortement  affecter  la  valeur  reproductive  des 
individus.  En  conséquence,  une  meilleure  compréhension  des  compromis  avec  la 
reproduction requiert que les coûts soient étudiés chez des espèces sauvages où les traits 
d'histoire de vie sont modelés par les contraintes environnementales comme cela a été le cas  
dans mon étude. De plus, il a été montré que l'effet du coût de la reproduction sur les traits 
différaient selon la longévité des espèces et la variance du trait (Hamel  et al. 2010b), cette 
dernière  probablement  résultant  de  la  canalisation  environnementale  (Gaillard  &  Yoccoz 
2003). Le coût de la reproduction a un effet différent suivant l'âge des individus et donc leur 
contribution  à  la  population  varie  également  (Proaktor  et  al. 2008).  Dans  les  différents 
chapitres de ma thèse, j'ai également montré des résultats suggérant une manipulation du 
sexe-ratio  qui  dépendrait  de  la  condition  de  la  femelle  mais  aussi  de  son  âge  et  de 
l'environnement (dépendant de l'état,  Martin & Festa-Bianchet 2010). Si certains individus 
contribuent davantage à la croissance d'une population et peuvent manipuler le sexe-ratio de 
leur progéniture, cela peut affecter le sexe-ratio et la dynamique de la population (Werren & 
Charnov 1978 ; Milner-Gulland et al. 2003). Ainsi, étudier comment l'allocation aux différents 
traits  d'histoire  de  vie  répond  aux  variations  environnementales  en  fonction  des 
caractéristiques  individuelles  permet  d'améliorer  la  compréhension  de  ce  qui  influence 
l'évolution des coûts de la reproduction et a donc une importance primordiale en écologie 




CHAPITRE II : COMPROMIS ENTRE CROISSANCE ET REPRODUCTION : 
COÛT DE LA REPRODUCTION ET HÉTÉROGÉNÉITÉ INDIVIDUELLE
     Table S1 Comparisons between LM models of the mass change and that included sex 
     of previous young, age, year, body condition categories, inter-capture interval and the
     interaction between sex of previous young and body condition categories for 89 
     female eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, in 2008-2012. Models 
     pooled different body condition categories. a: females in the lowest quartile; b: in the 
     second quartile; c: in the third quartile and d:  in the highest quartile. The selected 
     model is indicated in bold.
Model ranking K AICc AICc weight Log Likelihood
Model 1 (a Vs b/c/d) 11 521.85 0.62 -248.92
Model 2 (a Vs b Vs c/d) 13 523.77 0.24 -247.48
Model 3 (a Vs b/c Vs d) 13 525.92 0.08 -248.55
Model 4 (a Vs b Vs c Vs d) 15 526.64 0.06 -246.43
Model 5 (a/b Vs c/d) 11 537.30 0.00 -256.64
Model 6 (a/b Vs c Vs d) 13 540.36 0.00 -255.77
Model 7 (a/b/c Vs d) 11 544.81 0.00 -260.40
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      Table S2 Comparisons between LM models of the leg growth and that included sex of 
      current young, year, body condition categories, inter-capture interval and the 
      interaction between sex of current young and body condition categories for 61 
      female eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, in 2008-2012. Models 
      pooled different body condition categories. a: females in the lowest quartile; b: in the 
      second quartile; c: in the third quartile and d:  in the highest quartile. The selected 
      model is indicated in bold.
Model ranking K AICc AICc weight Log Likelihood
Model 1 (a Vs b/c Vs d) 11 728.85 0.41 -351.94
Model 2 (a/b/c Vs d) 9 729.36 0.32 -354.69
Model 3 (a Vs b/c/d) 9 730.84 0.15 -355.43
Model 4  (a/b Vs c Vs d) 11 733.26 0.05 -354.15
Model 5 (a Vs b Vs c Vs d) 13 733.59 0.04 -351.70
Model 6 (a/b Vs c/d) 9 734.61 0.02 -357.31
Model 7 (a Vs b Vs c/d) 11 735.23 0.02 -355.13
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      Table S3 Comparisons between LM models of the arm growth and that included sex 
      of current young, year, body condition categories, inter-capture interval and the 
      interaction between sex of current young and body condition categories for 61 female 
      eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, in 2008-2012. Models pooled 
      different body condition categories. a: females in the lowest quartile; b: in the second 
      quartile; c: in the third quartile and d:  in the highest quartile. The selected model is 
      indicated in bold.
Model ranking K AICc AICc weight Log Likelihood
Model 1 (a/b/c Vs d) 9 621.10 0.42 -300.56
Model 2 (a Vs b/c/d) 9 622.52 0.21 -301.27
Model 3 (a/b Vs c/d) 9 622.66 0.19 -301.34
Model 4  (a/b Vs c Vs d) 11 624.78 0.07 -299.91
Model 5 (a Vs b Vs c/d) 11 625.34 0.05 -300.19
Model 6 (a Vs b/c Vs d) 11 625.74 0.04 -300.39
Model 7 (a Vs b Vs c Vs d) 13 628.03 0.01 -298.92
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    Table S4 Mass change and arm growth according to sex of the young in years 1 and 2 and 
    of year of recapture for 87 female eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, 
    in 2008-2012. Growth values are presented ± SD. Values in brackets indicate birth year of 
    the young.
Period of 
growth














































    Notes: Based on 157 female measurements for mass change and 160 for arm growth.
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CHAPITRE III : STRATÉGIES DE REPRODUCTION, INTERVALLE DE NAISSANCE 
ET BIAIS DU SEXE-RATIO
       Table S1 Average body mass and body condition ± SD of 
       breeding eastern grey kangaroo females in different 
       study sites, Victoria, Australia. Body condition was given 
       by body scale index (Peig and Green 2009).
Study sites Body mass (kg) Body condition (kg)
Plenty Gorges 31.67 ± 3.79 34.03 ± 4.16
Serendip 28.17 ± 3.45 29.39 ± 2.75
Anglesea 27.07 ± 3.32 27.68 ± 2.25
Promontory 26.97 ± 3.42 27.61 ± 2.52
Yan Yean 25.89 ± 4.93 27.97 ± 2.39
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  Table S2 Effects of production of an LPY in year 1 on reproduction in year 2 in female 
   eastern grey kangaroos when controlling for previous body condition and site effects at up 
   to four sites, Victoria, Australia. Estimates are based on GLM (binomial distribution) for LPY 
   and weaning success and LM for inter-birth interval. LPY, Large Pouch Young. 
Reproductive success in year 2:











































































   Table S3 Effects of weaning success in year 1 on reproduction in year 2 in female eastern 
   grey kangaroos when controlling for previous body condition and site effects at up to 
   three sites, Victoria, Australia. Estimates are based on GLM (binomial distribution) for LPY
   and weaning success and LM for inter-birth interval. LPY, Large Pouch Young. 
Reproductive success in year 2:

























































280 0.084 5.01 
(1)



















   Table S4 Survival of the young to LPY stage, to weaning, inter-birth interval, annual mass 
   gain and bite rate as function of the year in female eastern grey kangaroos at Promontory, 
   Victoria, Australia. 
Years LPY survival Weaning 
survival
Annual mass gain ± SD (kg) Bite rate ± SD (bites/s)
2008 37% (N=35) a 32% (N=34) c,d NA NA
2009 82% (N=68) b 74% (N=61) e 0.952 ± 0.950 (N=18) f NA
2010 79% (N=84) b 57% (N=76) c,e -0.225 ± 1.887 (N=37) f 1.2 ± 0.3 (N=278) h
2011 49% (N=103) a 19% (N=99) d -1.685 ± 1.693 (N=54) g 1.3 ± 0.2 (N=288) i
2012 55% (N=108) a NA 0.168 ± 2.097 (N=73) f NA
   LPY, Large Pouch Young. Sample sizes are given into brackets. Different letters indicate       
   significant differences.
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        Table S1 Comparison of log likelihoods of models of kangaroo foraging behaviour at two sites 
        in Victoria, Australia (Anglesea Golf Club and Wilsons Promontory National Park) with and without 
























-1863.6 -5976.9 -6252.6 -1751.7 -276.6 -2435.2 -2502.8 -180.3 -295.4





















      Table S2 Comparisons between GLMM models of the probability of being seen that included temperature, year, time, 
      mass and group size for 97 female eastern grey kangaroos at Anglesea, Victoria, in 2009–2010.



























Contracepted females 0.11±0.34 0.15±0.41 0.56±0.59 1.35±0.38 0.71±0.33
Model 2
(5 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young
0.12±0.33 0.55±0.58 1.36±0.38 0.7±0.33 0.89
Model 3
(4 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young + females with 
SPY
0.42±0.45 1.25±0.21 0.64±0.28 0.71
Model 4
(3 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young + females with 




Contracepted females + 
females that lost their 
young + females with 
SPY + females with MPY
1.03±0.17 0.11
       Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each category compared to the first SPY: 
       small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). 
       Females with SPY, MPY, LPY and YAF are referred to as lactating females.
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         Table S3 Comparisons between LMM models of feeding duration that included year and date for 80 female eastern grey 
         kangaroos at Anglesea, Victoria, in 2009–2011.
































+ females that lost 
their young




+ females that lost 
their young










+ females that lost 
their young
1.03±0.17 0.23
           Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each category compared to the first. SPY: 
           small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). 
          Females with SPY, MPY, LPY and YAF are referred to as lactating females.
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      Table S4 Comparisons between LMM models of feeding duration that included mass, year, season, age and group 
      size for 81 female eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, in 2010–2011.





















Females that lost their young 4±12 8±11 7±7 16±8
Model 2
4 categories)
Females that lost their young + 
females with SPY
7±10 6±6 15±8 0.72
Model 3
(3 categories)
Females that lost their young + 





Females that lost their young + 
females with SPY + females 
with MPY + females with LPY
12±7 0.49
       Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each category compared to the first.   
       SPY: small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the   
       pouch). Females with SPY, MPY, LPY and YAF are referred to as lactating females.
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Table S5 Comparisons between LMM models of bite rate that included year, date, morning/evening, number of steps 
and duration of feeding with head visible for 68 female eastern grey kangaroos at Anglesea, Victoria, in 2010–2011.



























Contracepted females -6±12 104±26 82±17 90±12 95±18
Model 2
(5 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young
107±25 85±16 93±10 100±16 0.6
Model 3
(4 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young
90±15 93±10 100±16 0.39
Model 4
(3 categories)
Contracepted females + 





Contracepted females + 
females that lost their 
young
94±8 0.66
      Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each category compared to the first. SPY: 
small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). 
Females with SPY, MPY, LPY and YAF are referred to as lactating females.
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        Table S6 Comparisons between LMM models of bite rate that included previous weaning success, age class, 
       year, season, morning/evening and duration of feeding with head visible for 59 female eastern grey kangaroos 
       at Wilsons Promontory, Victoria, in 2010–2011.
































        Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each 
           category compared to the first. SPY: small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; 
        YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). Females with SPY, MPY, LPY and YAF are 
       referred to as lactating females.
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   Table S7 Comparisons between LMM models of chewing rate that included age, mass and duration of chewing with 
head visible for 36 female eastern grey kangaroos at Anglesea, Victoria, in 2010–2011




























Contracepted females -0.22±0.3 -1.3±0.83 0.05±0.55 0.39±0.33 0.44±0.59
Model 2
(5 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young
-1.1±0.8 0.31±0.49 0.49±0.24 0.59±0.55 0.54
Model 3
(4 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 
young
-1.1±0.8 0.31±0.49 0.5±0.23 0.86
Model 4
(3 categories)
Contracepted females + 
females that lost their 





Contracepted females + 
females that lost their 
young + females with 
SPY + females with MPY
0.51±0.22 0.41
   Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each category compared to the first. SPY: 
small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). 
Females with SPY, MPY, LPY and YAF are referred to as lactating females.
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     Table A8 Comparisons between LMM models of chewing rate that included season, age, year and duration 
     of chewing with head visible for 71 female eastern grey kangaroos at Wilsons Promontory, Victoria, 
     in 2010–2011



































     Models pooled different reproductive status categories. Italics indicate coefficient estimates ± SD for each 
     category compared to the first. SPY: small pouch-young; MPY: medium pouch-young; LPY: large pouch-young; 
     YAF: young-at-foot (after permanent emergence from the pouch). Females with SPY, MPY, LPY and YAF are 
     referred to as lactating females.
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